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Chapitre 1 | Introduction 
I. Les récifs coralliens, un écosystème basé sur la symbiose corallienne 
 Un écosystème est un ensemble d’organismes vivants qui interagissent entre eux et avec le 
milieu dans lequel ils évoluent (environnement biologique, géologique, hydrologique, climatique…). 
Le récif corallien est défini comme l’écosystème marin le plus riche en terme de biodiversité et est 
souvent comparé à son équivalent terrestre : la forêt tropicale (Knowlton et al. 2010). Dans cette 
thèse, les récifs coralliens de Nouvelle Calédonie seront systématiquement pris pour exemple, 
puisqu’une partie du travail a été réalisée sur des coraux prélevés sur les récifs du phare Amédée et 
de l’îlot maître (lagon Sud-Ouest de la Nouvelle Calédonie).  
I.1. Les récifs coralliens : formation, répartition et importance 
Les récifs coralliens sont des bio-constructions formées principalement par les coraux 
Scléractiniaires qui synthétisent un squelette de carbonate de calcium (CaCO3). Au cours des temps 
géologiques, les coraux se sont développés autour des îles volcaniques ou des plateaux continentaux 
en subduction et forment aujourd’hui les plus grandes structures solides construites par des 
organismes vivants.  
En fonction de l’avancement de la subduction, on 
distingue trois types de récifs coralliens (Figure 1):  
 Les récifs frangeants qui se développent sur 
les bords du littoral d’une île en début de subduction. 
Ils sont constitués d’un court platier de faible 
profondeur recouvert de corail mort qui sépare la 
zone de croissance du corail de la plage (exemple : le 
récif frangeant de Yaté, Nouvelle Calédonie; Encart 1). 
Les récifs-barrières situés à des kilomètres des 
côtes et séparés du littoral par le lagon (exemple : la 
Grande Barrière de Corail en Australie ou le récif 
barrière de Nouvelle Calédonie; Encart 1). 
Les atolls qui sont d’anciens récifs-barrières 
dont l’île est partiellement ou complètement 
immergée (exemple : l’atoll d’Ouvéa en Nouvelle 
Figure 1. Formation des trois types de récifs coralliens.  
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Calédonie; Encart 1). 
Les récifs coralliens sont principalement répartis entre 30 °N et 30 °S, dans les zones 
tropicales et subtropicales autour de la ceinture équatoriale (Figure 2). La majorité se développe 
entre 0 et 30 m de profondeur, mais ils peuvent atteindre plus de 100 m de profondeur dans 
certaines régions du globe comme la Mer Rouge. Leur répartition dépend principalement de la 
lumière (zone photique) et de la température de l’eau (Spalding et al. 2001). Les récifs coralliens 
représentent environ 0.16% (environ 600 000 km2) des fonds marins et 10.8% des fonds côtiers 
(Spalding and Grenfell 1997). La plus grande formation corallienne au monde est la Grande Barrière 
de Corail en Australie qui s’étend sur plus de 2600 km de long et représente 17% des récifs mondiaux 
(Spalding et al. 2001). Malgré leurs faibles superficies, les écosystèmes récifaux sont des réserves 
écologiques majeures qui abritent plus de 25% de la biodiversité marine dont ¼ des espèces de 
poissons recensées (Allsopp et al. 2008).  
  
 
 Au-delà de leur importance écologique, les récifs coralliens rendent d’importants services 
écosystémiques à l’Homme (Moberg and Folke 1999). Ils bordent les côtes de plus d’une centaine de 
pays et jouent un rôle essentiel pour leurs populations. Leur extrême biodiversité contribue au 
développement économique de ces pays, grâce aux activités de pêche, au tourisme et à leurs apports 
en matériaux de construction. Ils assurent également un rôle de protection des côtes contre 
l’érosion, les tempêtes et les cyclones (Cesar 2002). Au total, plus de 500 millions de vie humaines 
sont directement liées aux services rendus par les récifs coralliens (Wilkinson and Souter 2008). Plus 
récemment, certains organismes des récifs se sont révélés d’intérêt pour les entreprises de 
Figure 2. Répartition géographique des récifs coralliens. Le zoom indique la localisation de la 
Nouvelle Calédonie; la zone 30 °N et 30°S est surlignée en rose et les points marquent la 
localisation des récifs. Source : adaptée d’oceanservice.noaa.gov 
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biotechnologie pour l’extraction de nouveaux gênes et molécules pour l’industrie alimentaire et 
pharmaceutique (UNEP-WCMC 2006). Les bénéfices nets apportés par les récifs coralliens (en 
prenant en compte la pêche, la protection des côtes et la biodiversité) varient selon les estimations 
de 30 milliards de dollars par an (Cesar 2002) à 375 milliards de dollars par an (Costanza et al. 1997). 
Le squelette des coraux est également utilisé comme archive paléoclimatique, pour reconstruire les 
conditions environnementales passées (Wyndham et al. 2004).  
Encart 1.   Les récifs de Nouvelle Calédonie  
La Nouvelle Calédonie possède la première plus longue barrière récifale continue (1600 km) 
et la deuxième plus grande barrière au monde après la grande barrière de corail d’Australie. La 
barrière de corail longe les côtes calédoniennes à une distance variant entre 2 et 50 km, formant 
ainsi un lagon de 36 000 km2 (Andréfouët et al. 2009), là aussi, le plus grand du monde. La Nouvelle 
Calédonie est caractérisée par une très grande diversité des formations récifales qu’elle abrite. On 
retrouve par exemple les trois grands types de récifs cités précédemment (Figure 3) ainsi qu’une 
configuration très rare sur certains endroits: une double barrière récifale.  
 
Figure 3. La Nouvelle Calédonie et ses récifs. Sources : adaptée de Google map. Photographies : ©L. 
Courtial. 
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Du point de vue de la biodiversité, les récifs calédoniens sont parmi les plus riches au monde 
avec 401 espèces de coraux (Lasne 2010) identifiées jusqu’ici, dont une espèce de fungiidae 
endémique Cantharellus noumeae (Gilbert et al. 2015). Cette diversité exceptionnelle est accrue par 
la présence d’une grande variété d’habitats (i.e. mangroves, algueraies, herbiers, estuaires, plaines 
lagonaires). Parmi les espèces avoisinant le récif, on retrouve des populations menacées de grands 
prédateurs, des tortues marines ainsi qu’un grand nombre de mammifères marins dont le dugong.  
Après l’inscription de 15 000 km2 de lagons et récifs de Nouvelle Calédonie au patrimoine 
mondial de l’UNESCO en 2008, le gouvernement de la Nouvelle Calédonie a créé, en avril 2014, le 
Parc naturel de la mer de Corail, la deuxième plus grande aire marine protégée au monde. Ce parc 
naturel couvre la totalité de l’Espace maritime de la Nouvelle Calédonie, soit 1 291 000 km2 et a pour 
objectifs de protéger, valoriser et faire connaitre les ressources et la richesse exceptionnelle de ces 
environnements. Sur le long terme, la volonté des acteurs du parc est de réunir les conditions d’une 
économie bleue (i.e. respectueuse du milieu qu’elle exploite) et de participer à la dynamique de 
protection des océans au niveau international. 
En Nouvelle-Calédonie, le premier blanchissement corallien massif a été observé durant l’été 
austral 95-96 (Richer de Forges and Garrigue 1997), à la suite d’un épisode durable de températures 
particulièrement élevées dans le lagon. Le phénomène ENSO (El Niño/Oscillation Australe) a souvent 
été évoqué pour expliquer les épisodes de blanchissement du Pacifique. Cependant en Nouvelle-
Calédonie plusieurs phénomènes El Niño et la Niña se sont succédés depuis 1995 avec des épisodes 
de réchauffement de la surface sans qu’aucun phénomène de blanchissement n’y ait été rapporté. 
En Février 2016, un nouvel épisode durable de réchauffement a été observé et s’est accompagné 
d’un blanchissement massif en Nouvelle-Calédonie. Une surveillance a été mise en place par l’IRD et 
les observations collectées indiquent que le phénomène a touché la quasi-totalité des récifs 
frangeants côtiers de la Grande Terre et des récifs intermédiaires du lagon.  
Pour en savoir plus : 
https://nouvelle-caledonie.ird.fr 
http://www.ifrecor.nc/spip.php?article5 
http://www.aires-marines.fr/Les-aires-marines-protegees/Categories-d-aires-marines-
protegees/Parc-naturel-de-la-mer-de-Corail-en-Nouvelle-Caledonie 
http://whc.unesco.org/fr/list/1115 
I. 2. Les coraux Scléractiniaires, des animaux symbiotiques à 
l’origine des récifs coralliens 
I. 2. 1. Taxonomie des Cnidaires 
Les coraux Scléractiniaires, principaux constructeurs de récifs, appartiennent à 
l’embranchement des Cnidaires, apparu au Précambrien (les plus anciens fossiles étant datés à -700 
millions d’années, Stanley 2013). La phylogénie simplifiée des Cnidaires est présentée dans la Figure 
  Chapitre 1   
21 
 
4. Les organismes de cet embranchement sont caractérisés entre autres par la présence de cellules 
urticantes (les cnidocytes) et l’alternance de deux morphotypes au cours du cycle biologique : la 
forme sessile ou polype et la forme mobile ou méduse. L’embranchement des Cnidaires regroupe 
trois classes dont la classe des Anthozoaires divisée en deux sous-classes : les Hexacoralliaires et les 
Octocoralliaires. Les coraux Scléractiniaires (ordre des Scléractiniaires) appartiennent à la sous classe 
des Hexacoralliaires en opposition aux coraux mous et au corail rouge qui appartiennent aux 
Octocoralliaires. Cette sous-classe regroupe des organismes qui sécrètent un squelette calcaire à 
base d’aragonite et est divisée en deux groupes fonctionnels distinguant les coraux non 
constructeurs de récifs (ahermatypiques) et les coraux constructeurs de récifs (hermatypiques), 
auxquels appartiennent toutes les espèces utilisées dans les expérimentations présentées ici (Figure 
4). Dans la suite de ce travail, le terme « corail » désignera, sauf mention contraire, les coraux 
Scléractiniaires constructeurs de récifs. 
 
 Figure 4. Phylogénie des Cnidaires (simplifiée), d’après Veron et Stafford-Smith (2000). 
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I. 2. 2. Le corail, anatomie et histologie 
Les coraux sont des animaux majoritairement coloniaux, c’est-à-dire qu’ils vivent en colonies 
d’individus appelés polypes (Figure 5AB) reliés les uns aux autres par une cavité commune (appelée 
cavité gastro-vasculaire ou cœlentéron) et par un réseau nerveux commun (Grimmelikhuijzen and 
Westfall 1995). Chaque polype est composé d’un orifice unique, appelé bouche, qui assure à la fois 
les fonctions de nutrition et d’excrétion. La bouche est entourée d’une couronne de 6 tentacules  
(Hexacoralliaires) servant à la fois à la nutrition et à la défense. A l’intérieur du polype, l’orifice se 
prolonge par un canal œsophagien (stomodeum) s’ouvrant sur la cavité gastrovasculaire 
(cœlentéron, Figure 5D). Le polype est délimité par deux tissus : le tissu oral, en contact direct avec 
l’eau de mer, et le tissu aboral, en contact avec le squelette de la colonie. Chacun des deux tissus est 
composé de deux couches cellulaires, l’épiderme sur la face externe du tissu et le gastroderme sur la 
face interne du tissu. Elles sont séparées par une couche acellulaire appelée mésoglée (Figure 5E). 
L’ensemble des couches cellulaires composant les tissus du polype ainsi que le cœlentéron se 
prolongent dans la colonie et forment le cœnosarque qui connecte les polypes entre eux.  
Figure 5. Le corail à différentes échelles. Colonie de Stylophora pistillata (A, photographie ©E. 
Tambutté), polypes de S. pistillata (B, photographie ©E. Tambutté), tentacule riche en symbiote 
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d’un polype de S. pistillata (C). Schéma d’un polype (D, adapté de Tambutté et al. 2007) et du tissu 
oral dans lequel sont contenus les Symbiodinium (E, adapté de Kvennefors et al. 2010). 
I. 2. 3. Le corail, un animal en symbiose avec les Symbiodinium 
La symbiose corallienne 
Une grande partie des coraux constructeurs de récifs, et l’ensemble des espèces utilisées 
dans cette thèse, vivent en symbiose (association durable entre deux ou plusieurs organismes, voir 
Encart 2.) avec des micro-algues unicellulaires photosynthétiques du genre Symbiodinium, 
(Muscatine and Porter 1977). Cette symbiose est mutualiste car les deux partenaires, le corail (hôte) 
et les Symbiodinium (symbiotes) tirent des bénéfices de l’association (développés ci-après). Elle est 
également décrite comme endosymbiose intracellulaire car les Symbiodinium sont localisées à 
l’intérieur des cellules du gastroderme du tissu oral des polypes, séparés du cytosol par une 
membrane plasmique appelée péri-symbiotique, l’ensemble formant un symbiosome (Figure 5E). 
Enfin, l’association corail- Symbiodinium est considérée comme obligatoire pour le partenaire animal 
car il ne survit généralement pas longtemps à la perte de ses symbiontes (appelée blanchissement 
corallien, voir Introduction §II.2.). En revanche, les Symbiodinium peuvent vivre à l’état libre dans la 
colonne d’eau, rentrant alors dans la composition du phytoplancton. Pour la bonne lecture de cette 
thèse, le mot « corail » sera par la suite utilisé pour désigner l’ensemble hôte/symbiotes. 
Encart 2.   Qu’est-ce qu’une symbiose ?  
 Le mot symbiose vient du grec συμβίωσις “vivre ensemble”. A l’origine il était 
communément utilisé pour décrire la vie en communauté. Ce n’est qu’en 1879 que le mot est 
accepté dans la communauté scientifique suite aux travaux d’Heinrich Anton de Bary qui définit la 
symbiose comme «la vie en association de différentes espèces » (De Bary 1879). Depuis, la 
définition du mot symbiose a été beaucoup débattue notamment concernant le type d’interaction 
biologique qu’elle décrit (mutualiste, commensaliste ou parasite, Table 1). Aujourd’hui, en français 
courant, le terme est réduit aux interactions mutualistes impliquant des avantages pour les deux 
organismes associés. Les organismes impliqués sont appelés hôte (organisme le plus gros) et 
symbiote (associé à l’hôte). Les scientifiques utilisent une définition plus large qui ne présuppose pas 
des modalités de l’interaction et ajoutent des distinctions selon la nature de l’interaction et la 
localisation du symbiote par rapport à l’hôte (Table 1). L’association symbiotique entre les coraux 
(hôte) et les Symbiodinium (symbiote) est caractérisée comme une endosymbiose intracellulaire 
mutualiste (Muscatine and Porter 1977). 
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Table 1. Les différents types de symbiose.  
  
Les Symbiodinium, taxonomie et caractéristiques biologiques 
 Les algues symbiotiques du corail sont des dinoflagellés symbiotiques du genre Symbiodinium 
qui appartiennent au règne Alveolata et à l’embranchement des Dinophycea. Jusque dans les années 
1980, elles étaient apparentées à une seule espèce, Symbiodinium microadriaticum, décrite pour la 
première fois en symbiose chez la méduse tropicale Cassiopea xamachana par Freudenthal en 1962. 
Grâce aux nouvelles techniques de génétique moléculaire, on distingue maintenant 9 groupes 
phylogénétiques distincts appelés clades (allant de A à I) (Rowan and Powers 1991; Rowan 1998). Les 
Symbiodinium associées au corail appartiennent majoritairement aux clades A, C et D (LaJeunesse 
2001; Coffroth and Santos 2005). Au sein d’une même espèce animale, il est possible de trouver 
plusieurs clades de symbiotes différents en fonction des conditions environnementales. Le clade D 
par exemple, est connu pour être un clade plus résistant à la température. Des études ont montré 
qu’une même espèce de corail était capable de changer sa population de symbiotes pour avoir une 
dominance de clade D en réponse à une augmentation de la température (Baker et al. 2004; Jones et 
al. 2008). Les symbiotes sont des cellules de 8 à 12 µm de diamètre (Figure 5C) situées dans des 
vacuoles animales dans le cytoplasme endodermique de l’hôte (Figure 5E, Wakefield et al. 2000). La 
densité de symbiotes au sein d’une colonie est exprimée en nombre de cellules algales par cm2 de 
surface de squelette. Cette densité dépend de multiples et complexes facteurs incluant l’état 
nutritionnel de l’hôte, la disponibilité des sels nutritifs ou de la lumière (Jones and Yellowlees 1997). 
Type Description  
Distinction selon la nature de l’interaction hôte -symbiote 
Mutualisme Association bénéfique pour les deux partenaires  
Ex : la symbiose corallienne   
Commensalisme  
Association bénéfique uniquement pour l’un des deux partenaires  sans que 
l’autre soit lésé  
Ex : la symbiose entre poisson pilote  et requin 
Parasitisme  
Association bénéfique pour l’un des partenaire s et nocive pour  l’autre.  
Ex : le mildiou, un parasite de la vigne  
Distinction selon la localisation du symbiote par rapport à l’hôte  
Endosymbiose 
intracellulaire  
Le symbiote est localisé dans les cellules de l’hôte  
Ex : la symbiose corallienne  
Endosymbiose 
extracellulaire  
Le symbiote est localisé dans les tissus de l’hôte entre les cellules  
Ex : la symbiose entre Symbiodinium  et bénitier  
Ectosymbiose  Le symbiote est localisé en dehors de l’hôte  
Ex : la symbiose entre poisson clown et anémone  
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En condition de développement normal, elle est de l’ordre de 1 à 10 millions de cellules par cm2 de 
squelette (Muscatine et al. 1998). Les Symbiodinium peuvent être directement transmises du parent 
à la descendance (on parle de transmission verticale) ou peuvent être acquises par l’endocytose de 
Symbiodinium libres dans l’eau de mer (on parle de transmission horizontale, Thompson et al. 2014). 
Les pigments photosynthétiques contenus dans les Symbiodinium (chlorophylle a et c, 
caroténoïdes…) sont responsables, en grand partie, de la couleur du corail. 
Physiologie de la symbiose 
L’association avec les Symbiodinium apporte des avantages importants pour le corail. Tout 
d’abord, le rôle du symbiote pour le corail est principalement d’ordre trophique. Le corail passe ainsi 
du statut d’organisme hétérotrophe (utilisation de sources de carbone organique via une nutrition 
hétérotrophe) à un statut d’organisme mixotrophe, c’est-à-dire qu’il peut utiliser à la fois le carbone 
organique et le carbone inorganique via l’autotrophie des Symbiodinium (Houlbrèque and Ferrier-
Pagès 2009). Pour sa nutrition hétérotrophe, l’animal capture différents types de proies vivantes 
(allant des bactéries au macro-zooplancton) (Houlbrèque et al. 2004b) ou de la matière organique 
détritique dissoute (Grover et al. 2008) ou particulaire (Anthony 1999). Pour capturer et ingérer ces 
proies et cette matière organique, les coraux utilisent un éventail de dispositifs tels que du mucus, 
des structures ciliées, des filaments mésentériques, des tentacules et des nématocystes (Thorington 
and Hessinger 1996; Sorokin 2013). Les proies et le mucus englobant ces proies sont ensuite digérés 
dans le cœlentéron et constituent une source d’azote, de phosphore, de carbone et de vitamines 
(Houlbrèque and Ferrier-Pagès 2009) pour l’ensemble hôte-symbiote. 
 La photosynthèse réalisée par les symbiotes constitue une source majoritaire de carbone 
pour le corail puisqu’elle apporte des composés carbonés formés à partir de l’eau de mer et du CO2 
rejeté par l’hôte, pauvres en éléments essentiels comme l’azote et le phosphore. La plupart des 
photosynthétats (75-95%) sont transférés à l’hôte qui les utilise majoritairement pour sa propre 
respiration et son métabolisme basal (Muscatine and Porter 1977). Une partie des photosynthétats 
est également accumulée sous forme de lipides dans les réserves de l’hôte ou bien sert à la synthèse 
d’acides aminés essentiels et à la sécrétion du mucus. Les symbiotes peuvent ainsi contribuer jusqu’à 
100% aux besoins énergétiques de l’hôte (Muscatine et al. 1981, 1984). 
Les polypes des coraux réalisent la calcification, c’est-à-dire qu’ils synthétisent un squelette 
calcaire à partir des ions Ca2+ et HCO3
- de l’eau de mer. Ce processus est appelé minéralisation 
biologiquement contrôlée ou biominéralisation. Le squelette des coraux est constitué de la 
superposition organisée de couches de cristaux d’aragonite (un polymorphe du carbonate de calcium 
CaCO3) insérés dans une matrice organique constituée principalement de protéines riches en acides 
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aminés et en phospholipides (Allemand et al. 2011). La matrice organique permet au corail d’exercer 
un contrôle biologique sur la calcification, imposant la morphologie du squelette et le taux de 
croissance. Les symbiotes favorisent la calcification en fournissant à l’hôte l’énergie nécessaire à sa 
réalisation ainsi que des photosynthétats utilisés dans la synthèse de la matrice organique. De plus, la 
consommation du CO2 pour la photosynthèse entraîne l’augmentation du pH dans les tissus de 
l’animal ce qui stimule la calcification (Gattuso et al. 1999; Allemand et al. 2004, 2011).  
Bénéfices, coûts et rupture de la symbiose 
 Comme évoqué précédemment, la symbiose corallienne est une association qui bénéficie à la 
fois à l’hôte et aux symbiotes. L’hôte acquiert une nouvelle capacité métabolique qui lui apporte un 
avantage énergétique important via la photosynthèse. Les bénéfices se traduisent par une 
augmentation des réserves énergétiques, l’amélioration de la respiration et de la capacité de 
reproduction et la stimulation de la croissance cellulaire et squelettique (Muscatine and Cernichiari 
1969; Shick et al. 1991; Allemand et al. 2004). En contrepartie, les symbiotes bénéficient d’un 
environnement protégé du broutage et de la stabilité du cytoplasme animal. Les symbiotes 
bénéficient en outre de l’azote et du phosphore provenant du recyclage des déchets métaboliques 
de l’hôte et du carbone inorganique (CO2) produit directement par le métabolisme animal (Smith and 
Douglas 1987) évitant ainsi toute perte inutile dans un milieu globalement pauvre en nutriments.  
 Malgré ses avantages évolutifs importants, la symbiose impose également un coût aux deux 
partenaires (Muller-Parker and D’Elia 1997; Furla et al. 2011). Par exemple, en raison de ses besoins 
en lumière pour réaliser la photosynthèse, l’hôte est contraint de se développer uniquement dans la 
zone euphotique où l’exposition à de fortes intensités lumineuses peut provoquer un important 
stress oxydant (Dykens et al. 1992; Lesser and Farrell 2004; Richier et al. 2005). Les symbiotes eux 
sont contraints de céder à l’hôte la majeure partie des photosynthétats qu’ils produisent ce qui 
constitue une perte très supérieure aux 5% perdus dans le milieu par les algues libres (Battey 1992). 
De plus, l’accès au CO2 et aux nutriments est soumis au contrôle de l’hôte qui peut limiter les 
apports. 
 Les conditions environnementales jouent un rôle primordial dans l’équilibre entre les coûts 
et les bénéfices de la symbiose. Cet équilibre fragile peut être rompu lorsque les conditions de 
lumière et de température ou la qualité de l’eau changent. La rupture se traduit par l’expulsion des 
symbiotes ou la perte des pigments photosynthétiques. Ce phénomène est communément appelé 
blanchissement (ou « bleaching » en anglais) et peut entraîner la mort du corail (Hoegh-Guldberg 
1999; Hoegh-Guldberg et al. 2007). Le blanchissement ainsi que ses causes et conséquences seront 
discutés en détails ci-dessous (Introduction, §II.2.). 
  Chapitre 1   
27 
 
I. 2. 4. Le corail, un holobionte 
 Au-delà de la symbiose qu’il établit avec les Symbiodinium, le corail (animal) maintient une 
relation complexe avec divers micro-organismes indispensables à son bon développement. Le corail 
est ainsi décrit comme un holobionte (du grec “ὅλος”, “tout”) c’est-à-dire un assemblage de 
différentes espèces formant une unité écologique. Le terme a été utilisé pour la première fois pour 
décrire le corail en 2002 par Rowher et collaborateurs. Il désigne l’association entre l’animal (hôte), 
les Symbiodinium et de nombreux microorganismes tels que des bactéries, des ciliés, des eucaryotes 
etc. (synthèse et détails dans la revue de Thompson et al. 2014). Cette association semble être 
spécifique selon l’espèce de corail et dépendante du clade ou sous-clade de Symbiodinium impliqué 
dans la symbiose (Littman et al. 2009, 2010). Les microorganismes sont répartis en communautés qui 
se développent dans différents compartiments du corail présentant des conditions physicochimiques 
particulières (Sweet et al. 2011). On retrouve des communautés distinctes entre les tissus (Lesser et 
al. 2004), le mucus (Bourne and Munn 2005; Lema et al. 2012), le squelette (Frias-Lopez et al. 2002; 
Sweet et al. 2011) et la cavité gastro-vasculaire (Agostini et al. 2012). Leur rôle est varié et dépend là 
encore du compartiment dans lequel elles se situent. Par exemple, dans le mucus, qui nous intéresse 
plus particulièrement dans cette thèse, les ciliés empêchent la fixation d’organismes parasites en 
créant un courant de surface de l’ordre de 2 mm s-1 (Johnston and Rohwer 2007; Garren et al. 2014). 
Les bactéries associées au mucus ont quant à elles un rôle de protection contre d’autres bactéries 
pathogènes ou des virus (Bythell and Wild 2011). Ces bactéries associées au mucus dégradent 
également la matière organique excrétée par le corail et participent au recyclage des nutriments 
(voir Introduction §I.3.1). Dans les tissus et le squelette, des cyanobactéries, ou autres bactéries 
diazotrophes, réalisent la fixation de diazote, constituant une source potentielle d’azote pour l’hôte 
et les Symbiodinium. Dans des conditions de blanchissement, cette source d’azote ainsi que les 
sucres synthétisés par la photosynthèse des diazotrophes peuvent être de grande importance pour la 
survie de l’holobionte (Shashar et al. 1994; Fine and Loya 2002; Lesser et al. 2004; Bednarz et al. 
2017). Dans la cavité gastrovasculaire, comme dans les intestins d’autres organismes, les 
microorganismes participent à la digestion et apportent à l’hôte des éléments essentiels tels que des 
vitamines et des acides aminés (Agostini et al. 2012). Certaines études ont également mis en 
évidence que l’activité antimicrobienne des micro-organismes associés aurait un rôle important i) 
pour la protection des œufs fécondés, ii) l’implantation de la larve dans l’environnement et iii) durant 
sa métamorphose (passage du stade larvaire, libre dans l’eau, au stade adulte, fixe sur un substrat, 
Dobretsov and Qian 2004; Marquis et al. 2005; Hadfield 2011). Tout comme l’association hôte- 
Symbiodinium, la relation entre l’hôte et ses micro-organismes associés est un équilibre fragile. La 
disponibilité des ressources organiques (accepteurs d’électrons, carbone…) et inorganiques (lumière, 
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nutriments…) régule la structure des populations qui coexistent. La modification de ces ressources, 
liée à des changements dans l’environnement du corail, peut fortement perturber la symbiose et 
parfois conduire à la mort de l’holobionte. Les perturbations se traduisent par l’attaque d’agents 
pathogènes qui ne sont plus contrés par les bactéries associées ou par la disparition des sources 
supplémentaires en sucres et nutriments fournies par les diazotrophes (Thurber et al. 2009; Meron 
et al. 2012; Thompson et al. 2014).   
 I.3. Le corail, son rôle dans le récif : protection et nutrition 
I. 3. 1. Le corail, un refuge pour les autres organismes du récif 
 L’écosystème corallien se forme autour de la charpente corallienne qui forme des niches 
écologiques procurant un habitat à de nombreuses espèces. La structure physique de l’habitat, 
définie par l’ensemble des formes prises par le squelette calcaire des coraux (voir encart Encart 3), 
influence profondément la biodiversité associée et le fonctionnement de l’écosystème (MacArthur 
and MacArthur 1961). Plus elle est complexe, plus elle facilite la coexistence et la division des 
espèces, la protection contre les prédateurs et les perturbations météorologiques (Bruno and 
Bertness 2001; Willis et al. 2005) ainsi que la reproduction et le développement des juvéniles. Par 
conséquent, la richesse, l’abondance et la biomasse des poissons et des invertébrés sont directement 
liées à la complexité architecturale du récif (Gratwicke and Speight 2005a; b; Idjadi and Edmunds 
2006; Wilson et al. 2007).  
Encart 3.    Les différentes formes du corail 
 
Les colonies de coraux constructeurs de récifs peuvent arborer plusieurs formes qui sont 
communément regroupées en dix ensembles (McManus et al. 1997, Table ). La forme de la colonie 
est déterminée par son espèce mais est aussi conditionnée par des facteurs environnementaux tels 
que la lumière, les courants, l’action des vagues, la densité de coraux autour etc. (Barnes 1987; Lalli 
and Parsons 1997; Barnes and Hughes 1999). Ainsi, sur un même récif, la même espèce pourra 
arborer plusieurs formes en fonction de son emplacement sur le récif.  
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Table 2. Récapitulatif des différentes formes que peuvent arborer les coraux. 
 
Type Description Exemple 
Branchus Possèdent des branches principales 
souvent des branches secondaires. 
Acropora muricata,  
Digités Possèdent des courtes branches 
verticales sans ou avec peu de branches 
secondaires. 
Acropora sp.  
Tabulaires Forment des plateaux horizontaux 
soutenus par un tronc central. 
Acropora sp.  
En bois de cerf 
(ou en spatule) 
Possèdent des branches larges et 
aplaties en forme de spatules. 
Acropora palmata 
 
Foliacés Forment des colonies en fines feuilles 
plus ou moins enroulées. 
Turbinaria reniformis  
Encroûtants Se développent sur une surface et la 
recouvrent. 
Porites sp. 
 
Sub-massifs Forment des colonnes massives, des 
nœuds qui s’élèvent d’une base 
encroûtante. 
Porites sp.  
Massifs Forment des grosses masses compactes 
et robustes. 
Porites sp.  
Champignons Constitués d’un unique polype souvent 
très gros et souvent non fixé à un 
substrat. 
Fungia sp.  
En coupe Possèdent des formes torturées et 
aplaties.  
Turbinaria coccinea 
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Figure 6. Illustration des différentes formes que peuvent arborer les coraux : branchu (A), digité 
(B), tabulaire (C), en bois de cerf (D), foliacé (E), encroûtant (F), sub-massif (G), massif (H), 
champignon (I). Photographies: © L. Courtial (C,E,F,I), ©J. Courtial (A,B,G), ©E. Matson (G). 
I. 3. 2. Le corail, une source de nutrition 
Au-delà de son rôle de protection, le corail est aussi une source de nutrition dans le récif. En effet, de 
nombreuses espèces de poissons broutent le corail et sont donc qualifiés de corallivores. C’est le cas 
par exemple de certains poissons demoiselles (Pomacentridae), de gobies (Gobiidae) de poissons 
papillons (Chaetodontidae) ou encore de poissons perroquets (Scaridae) (McIlwain and Jones 1997; 
Kokita and Nakazono 2001). La Figure 7 (A) montre un poisson perroquet en train de brouter le corail 
et les traces laissées par son passage sur un corail du genre Porites (B).  
 
Figure 7. Les coraux, une source de nutrition pour le récif. Poisson perroquet qui broute le corail (A, 
©J. Courtial), traces laissées par les poissons perroquets sur une colonie de Porites sp. (B, ©J. 
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Courtial), excrétion de mucus par une colonie d’Acropora humilis (C, source : 
www.casmbenvis.nic.in) et de Porites astreoides (D, source : www.sci.sdsu.edu). 
Par ailleurs, le corail est également une source majeure de matière organique dans le récif via 
l’excrétion de mucus (Crossland et al. 1980; Davies 1984). Ce mucus est ensuite dispersé dans la 
colonne d’eau et utilisable par les autres organismes du récif (Figure 7Figure 7CD). Les paragraphes 
qui suivent résument les connaissances actuelles sur l’excrétion de la matière organique par le corail 
et son devenir dans le récif.  
Synthèse du mucus, quoi, comment, pourquoi ? 
 Le corail excrète de la matière organique à la fois dissoute (DOM, de diamètre inférieur à 0.2 µm 
et directement assimilable par les organismes) et particulaire (POM, de diamètre supérieur à 0.2 µm, 
qui doit être dégradée par les micro-organismes du récif avant d’être consommée). Cette matière 
sous forme d’un complexe formé de lipides, de polysaccharides et de protéines appelé mucus 
(Bythell and Wild 2011, Figure 7), est donc riche en carbone et azote organique (Coffroth 1990). Le 
mucus est excrété par des cellules spécialisées nommées mucocytes, localisées dans l’ectoderme du 
corail (Marshall and Wright 1993). Il sert à la fois à la nutrition du corail en favorisant le transport des 
proies (voir Introduction §I.2.3. Physiologie de la symbiose) ainsi qu’à la protection contre les agents 
pathogènes (voir Introduction §I.2.4. Le corail, un holobiont) et contre les conditions extérieures 
(détaillées dans Brown and Bythell 2005). En effet, à l’intérieur du mucus, on trouve par exemple des 
molécules particulières appelées les acides aminés mycosporine-like (MAAs) qui jouent un rôle de 
« crème solaire » pour les coraux et les protègent contre le rayonnement ultraviolet du soleil (Drollet 
et al. 1993, 1997). Le mucus est également une protection contre la dessiccation lorsque le corail est 
exposé à l’air libre lors des marées basses (Daumas and Thomassin 1977; Krupp 1984). Il constitue 
également une barrière physique qui protège les tissus sous-jacents des dommages causés par les 
courants et les vagues, le dépôt intempestif de sédiments ou encore la pénétration de polluants 
(Jaap and Wheaton 1975; Mitchell and Chet 1975; Daumas and Thomassin 1977; Bastidas and Garcia 
2004). 
L’excrétion de matière dépend de l’espèce et des conditions environnementales 
 De nombreux travaux ont étudié l’excrétion du mucus chez les coraux Scléractiniaires. Ils ont 
montré que la quantité et la qualité de la matière excrétée par le corail dépendent à la fois de 
l’espèce étudiée et des conditions environnementales (Wild et al. 2004, 2008; Tanaka et al. 2008; 
Naumann et al. 2010; Levas et al. 2015). Naumann et ses collaborateurs (2010) ont, par exemple, 
étudié l’excrétion de matière de 6 genres dominants de coraux Scléractiniaires (Acropora, Fungia, 
Goniastrea, Millepora, Pocillopora et Stylophora) et ont montré que tous ces genres excrètent de la 
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POM avec des taux de carbone organique particulaire (POC) allant de 0.3 à 6.5 mg POC m-2 et d’azote 
particulaire (PN) entre 0.04 et 0.5 mg PN m-2. A contrario, seulement la moitié d’entre eux (Acropora, 
Goniastrea and Millepora) excrètent de la DOM (entre 0.8 et 5.2 mg L-1) tandis que les autres genres 
absorbent la DOM de l’eau de mer. La proportion et la quantité de POM/DOM qui sont transférées à 
la colonne d’eau (i.e. la matière excrétée sous forme de mucus moins la matière absorbée par le 
corail pour sa propre nutrition) dépend donc du genre et de l’espèce considérés. Les paramètres 
environnementaux tels que la lumière, la température, la turbidité, les courants etc. influencent 
également l’excrétion du mucus (Brown and Bythell 2005). Plus de détails concernant cette 
variabilité sont donnés dans la deuxième partie de l’introduction (voir Introduction §II.2.) qui traite 
des effets des paramètres environnementaux sur la physiologie du corail et les flux de matière 
organique. 
Le devenir de la matière organique, son importance pour le récif 
La matière excrétée sous forme de mucus est soit dégradée par les micro-organismes associés au 
mucus et utilisée pour leur propre développement, soit transférée à la colonne d’eau. Une fois 
décollée de la surface du corail, la matière organique forme une source de nutrition potentielle pour 
les autres organismes du récif. La partie dissoute intègre la réserve de DOM de la colonne d’eau, 
directement utilisable par les organismes benthopélagiques, tandis que la partie particulaire restante 
forme des agrégats en suspension dans la colonne d’eau qui finissent par couler vers le fond de 
l’océan et qui viennent alimenter la boucle microbienne des sédiments (Krupp 1984; Wild et al 2004, 
2005). La matière organique excrétée par le corail est donc essentielle au fonctionnement du récif 
car elle favorise la croissance des micro-organismes associés au mucus, soutient la production 
benthopélagique et participe au recyclage des éléments essentiels (azote, phosphore…) dans l’eau 
très oligotrophe du récif (Wild et al. 2004; Bythell and Wild 2011).  
II. Les coraux, des organismes dans un environnement changeant 
 Cette thèse portant sur les effets des ultraviolets (UVs) combinés aux changements de 
température et de sels nutritifs sur les coraux Scléractiniaires, les autres paramètres 
environnementaux tels que la salinité, le pH de l’eau ou la courantologie n’ont pas été développés 
dans la suite de ce manuscrit. Ces paramètres demeurent néanmoins importants pour la croissance 
et le développement du corail (Kleypas et al. 1999).  
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II.1. Conditions environnementales du récif et variabilité naturelle 
II. 1. 1. La lumière, définition et conditions sur les récifs 
Parce qu’ils vivent en symbiose avec des dinoflagellés autotrophes, la lumière est un élément 
indispensable au métabolisme et à la croissance des coraux Scléractiniaires. Sans lumière, les coraux 
ne pourraient pas réaliser la photosynthèse et soutenir leurs besoins énergétiques (Muscatine 1990). 
Les récifs coralliens se développent donc dans une zone dite «photique» dans laquelle la lumière est 
suffisante pour que la production d’oxygène, via la photosynthèse, soit supérieure à sa 
consommation par la respiration (Lee et al. 2007). Physiquement, cela correspond à la zone entre la 
surface et la profondeur à laquelle 99% de la lumière de surface a été atténuée dans la colonne 
d’eau. Environ 90% de la vie marine, dont les coraux Scléractiniaires symbiotiques, est située dans 
cette zone. 
La lumière qui atteint la surface de la zone photique et pénètre dans l’océan peut être divisée 
en deux catégories (Figure 8) : le rayonnement photosynthétiquement actif (PAR) et le 
rayonnement ultraviolet. Le PAR désigne la partie du spectre lumineux que les coraux sont capables 
d’utiliser pour la photosynthèse. Cela correspond plus ou moins au spectre du visible c’est-à-dire aux 
longueurs d’ondes comprises entre 400 et 700 nm (Su et al. 2007). Les longueurs d’ondes plus 
longues (au-dessus de 700 nm) ne transportent pas suffisamment d’énergie pour permettre la 
photosynthèse et les longueurs d’ondes plus courtes (en dessous de 400 nm), très énergétiques, 
peuvent causer des dommages aux tissus et aux cellules des organismes (voir plus de détails 
Introduction §II.1.). Ces dernières sont appelées ultraviolets (UVs) et ne sont pas visibles par l’œil 
humain. Elles sont divisées en trois catégories: les UVA (400-315 nm), les UVB (315-280 nm) et les 
UVC (280-100 nm). Ces radiations sont fortement absorbées par l’ozone de l’atmosphère et 
l’absorption est d’autant plus forte que les longueurs d’onde sont courtes. Par conséquent, seuls les 
UVA et les UVB traversent la couche d’ozone et atteignent la surface de la terre. 
 L’énergie lumineuse disponible au niveau des récifs dépend principalement de trois 
variables : l’intensité de la lumière à la surface de l’eau, l’atténuation dans la colonne d’eau 
(fonction de la turbidité) et la profondeur du récif (Kleypas et al. 1999).  
L’intensité de surface dépend du moment de la journée, du coefficient d’atténuation de 
l’atmosphère (météo, nuages, pollution etc.) et de l’angle d’inclinaison du soleil par rapport à la Terre 
(latitude et saison). Au cours de la journée, l’irradiance (éclairement) augmente du lever du soleil 
jusqu’à midi puis diminue jusqu’au coucher du soleil et varie en fonction du couvert nuageux. A plus 
grande échelle, l’irradiance est plus forte lorsque les rayons traversent la plus faible couche 
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atmosphérique, c’est-à-dire lorsque l’angle d’inclinaison du soleil par rapport à la Terre est proche de 
90°. Cela se traduit par une irradiance plus forte, au niveau de l’équateur par rapport aux zones 
tempérées, et en été par rapport à l’hiver. Les récifs coralliens étant répartis sur une large bande de 
latitude, la quantité d’énergie lumineuse reçue en surface par les récifs est très variable. Par 
exemple, en été à Hawaii, l’irradiance peut atteindre 2000 µmol m-2 s-1 pour la lumière PAR, 40 W m-2 
d’UVA et 2.5 W m-2 d’UVB (Torregiani and Lesser 2007) alors qu’à Eilat en mer rouge, l’irradiance 
maximale est autour de 700 µmol m-2 s-1 avec 20 W m-2 d’UVA et 1 W m-2 (Dishon et al. 2013). 
L’atténuation de la lumière dans la colonne d’eau dépend de deux facteurs : la diffusion et 
l’absorption qui sont directement fonction des propriétés optiques de l’eau et de la turbidité (i.e. la 
présence de matière organique et inorganique qui occulte l’eau (Tedetti and Sempéré 2006; Su et al. 
2007). Les différences de diffusion et d’absorption sont liées au fait que les molécules d’eau 
absorbent la lumière de manière inégale selon les longueurs d’ondes. Plus les longueurs d’ondes sont 
grandes (proche du rouge) et plus elles vont être absorbées (Wozniak and Dera 2007). Le rouge est 
donc atténué le plus rapidement dans la colonne d’eau tandis que le bleu pénètre plus loin (Figure 8). 
Les UVs, de plus courtes longueurs d’ondes que la lumière PAR, sont donc peu atténués par les 
molécules d’eau. En revanche, ils sont très efficacement absorbés par la matière organique colorée 
dissoute et particulaire présente dans la colonne d’eau, dont la concentration définit la turbidité de 
l’eau. Là aussi, l’absorption est inégale en fonction de la longueur d’onde incidente : les UVB sont 
atténués beaucoup plus rapidement que les UVA et que le PAR (Blough et al. 1993). Ainsi, les UVA 
représentent 95% du rayonnement UV reçu par les coraux tandis que les UVB n’en représentent que 
5%. La turbidité de l’eau est souvent liée à l’éloignement à la côte : les zones proches du continent 
étant souvent plus riches en matière organique en raison de l’influence des apports terrigènes et 
anthropiques (Kleypas et al. 1999). La profondeur de pénétration de la lumière et en particulier des 
UVs varie énormément en fonction de la localisation géographique du récif. Ainsi, la pénétration des 
UVAs peut aller de 0.5 m dans les eaux côtières à plus de 50 m au large et celle des UVB peut 
atteindre 15 à 20 m de profondeur (Tedetti and Sempéré 2006). 
Enfin, le dernier paramètre important qui définit la disponibilité de la lumière pour les coraux 
est la profondeur du récif. Plus le récif est profond, plus l’intensité lumineuse diminue et son spectre 
se restreint. Un récif profond recevra en majorité de la lumière bleue et des UVA tandis qu’un récif 
peu profond sera soumis à l’ensemble du spectre visible ainsi qu’aux deux types d’UVs (Figure 8). Sur 
un récif, les coraux peuvent croître à différentes profondeurs et être disposés de sorte que certaines 
colonies se trouvent davantage à l’ombre que d’autres (morphologie de la colonie, ombrage entre 
colonies, relief du récif etc.). Cela implique une grande variabilité de lumière même au sein d’un 
même récif. 
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Figure 8. Spectre et spectre d’absorption de la lumière dans l’eau de mer. 
 En résumé, la quantité d’UVs reçu par les coraux dépend de la latitude du récif, de sa 
profondeur et de sa morphologie, de la turbidité de l’eau, de la saison, de la météo et du moment de 
la journée.  
 
II. 1. 2. La température, conditions et variabilité 
 La température de surface (Figure 9) est un des facteurs déterminant expliquant la 
répartition géographique des récifs coralliens. En effet, bien que certains récifs grandissent dans des 
zones relativement extrêmes (températures descendant jusqu’à 16 °C au Nord du golfe Persique ou 
s’élevant à 34.4°C à l’intérieur du golfe), la majorité des récifs évoluent dans une gamme de 
températures relativement restreinte (entre 24.8 °C à 30.2°C, Kleypas et al. 1999), correspondant au 
pourtour de la ceinture équatoriale (Figure 9). La température de l’eau des récifs varie au cours de la 
journée, avec le cycle solaire et les marées, et en fonction de la saison. Les zones près des côtes, 
soumises à l’effet des marées et peu profondes (faible épaisseur de couche d’eau à refroidir ou à 
réchauffer), sont plus sensibles aux variations journalières de température (Soloviev and Lukas 2006). 
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Les variations saisonnières au large des côtes sont entre 2 et 8°C et peuvent aller jusqu’à 15°C près 
des côtes. De ce fait, dans une même région géographique, les coraux sont soumis à différents 
régimes thermiques en fonction de leur éloignement à la côte ; les récifs frangeants étant donc 
soumis à des variations journalières (cycle solaire et marées) et saisonnières plus grandes que les 
récifs barrières ou les atolls. En Nouvelle Calédonie par exemple, les températures varient entre 22°C 
l’hiver austral et 28-29°C l’été austral (Andréfouët et al. 2009). 
 
Figure 9. Carte de la température de surface des océans (janvier 2017). Les pointillés délimitent la 
zone autour de la ceinture équatoriale dans laquelle sont recensés la plupart des récifs coralliens. 
Source : http://www.ospo.noaa.gov/data/sst/contour/global_small.cf.gif 
II. 1. 3. Les sels nutritifs 
Les sels nutritifs sont des composés inorganiques ou organiques dissous dans l’eau qui sont 
nécessaires au fonctionnement des coraux (D’Elia 1977; Muscatine and D’elia 1978). Les nutriments 
majeurs sont l’azote et le phosphore. L’azote participe à la synthèse des acides aminés (protéines) et 
des acides nucléiques (ADN, ARN), il constitue donc l’unité de base des organismes. Les coraux 
utilisent majoritairement l’azote sous les formes de nitrate (NO3
-), et d’ammonium (NH4
+) pour les 
formes inorganiques (l’ammonium étant la forme la plus facilement ingérée, Grover et al. 2002), et 
sous les formes d’urée et d’acides aminés pour les formes organiques (Capone et al. 2008; Grover et 
al. 2008). Le phosphore est également un élément indispensable à la vie puisqu’il entre dans la 
composition de l’ADN et de l’ARN et qu’il est présent dans les phospholipides qui forment les 
membranes cellulaires. C’est aussi un constituant de l’ATP (l’adénosine-5’-triphosphate), la monnaie 
énergétique nécessaire à la réalisation des réactions chimiques et des mécanismes enzymatiques 
(Elser 2012; Ferrier‐Pagès et al. 2016). Les coraux utilisent surtout le phosphore sous ses formes 
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inorganiques dissoutes ioniques (PO4
3-, HPO4
2-, H2PO
4-, H3PO4 en fonction du pH) et phosphates 
condensés (Björkman and Karl 1994; Godinot et al. 2011b). 
Les concentrations d’azote et de phosphore inorganiques dans l’eau des récifs sont faibles 
(conditions oligotrophes, Sorokin 2013). En effet, 90% des récifs ont moins de 0.6 µmol L-1 d’azote 
inorganique et moins de 0.20 µmol L-1 de phosphate inorganique (Kleypas et al. 1999). Aujourd’hui, 
avec l’augmentation de l’activité humaine (urbaine, agricole et industrielle) et le déversement des 
eaux usées, certains récifs sont exposés à des concentrations bien plus fortes en nutriments comme 
en Polynésie Française par exemple où la teneur en nitrate atteint 31 µM sur le site de Vaiare (Rouzé 
et al. 2015) ou encore à Guam (Tumon Bay), où la concentration excède 8.4 mg L-1 (Denton et al. 
2005). L’enrichissement des eaux en nutriments, appelé eutrophisation, est souvent associé à un 
déclin des récifs coralliens (D’Angelo and Wiedenmann 2014). Ses effets sont développés dans la 
partie II.2.3 de l’introduction. 
II.2. Les effets des paramètres environnementaux sur les coraux 
II. 2. 1. La lumière 
 La qualité et la quantité de lumière sont parmi les paramètres environnementaux qui 
affectent le plus les coraux symbiotiques (Dubinsky et al. 1984; Falkowski et al. 1984, 1990; Iglesias-
Prieto et al. 2004). La lumière est indispensable au fonctionnement de la symbiose puisqu’elle est 
l’élément principal de la photosynthèse, qui contribue (jusqu’à 100 %) aux besoins énergétiques de 
l’holobionte (Muscatine et al. 1981). Les UVs peuvent également se révéler très importants puisqu’ils 
sont responsables de l’activation des mécanismes de réparation de l’ADN et peuvent favoriser les 
défenses contre les infections bactériennes chez certaines espèces de coraux (Fine et al. 2002). 
Cependant, une trop forte dose de lumière ou d’UVs peut être une cause de stress important 
pouvant à terme conduire à la rupture de la symbiose (Hoegh-Guldberg 1999; Hoegh-Guldberg and 
Jones 1999). Les UVs peuvent causer des dommages moléculaires, cellulaires et physiologiques 
importants mais ils entraînent également la formation de dérivés réactifs de l’oxygène (ROS), des 
molécules instables qui contribuent à l’augmentation du stress oxydant dans les organismes (résumé 
des effets Figure 10). Seuls ces effets sur les coraux seront développés dans les paragraphes suivants. 
Ils sont résumés dans le Table 3. 
Les effets directs des UVs 
 Chez les coraux, les UVs sont absorbés par les pigments de l’hôte et des symbiotes, les acides 
aminés aromatiques et les bases pyrimidines de l’ADN. Si les doses sont trop fortes, elles peuvent 
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causer des dommages aux molécules qui l’absorbent, et notamment à l’ADN. En effet, les photons 
provoquent la dimérisation de paires de bases (deux bases qui se lient entre elles) et une 
interruption de la chaine d’acides aminés qui rend la réplication de l’ADN impossible (Sinha and 
Häder 2002; Baruch et al. 2005). Les UVs peuvent également altérer les pigments photosynthétiques 
et diminuer l’efficacité de la photosynthèse des symbiotes (Halldal 1968; Fitt and Warner 1995; 
Ferrier-Pagès et al. 2007; Torres-Pérez and Armstrong 2012). Ce phénomène a particulièrement été 
observé lorsque des coraux de profondeur (>20 m), qui reçoivent peu ou pas de radiations UVs dans 
leur environnement naturel, sont transplantés à faibles profondeurs (Masuda et al. 1993; Shick et al. 
1995; Cohen et al. 2013).  
 La dégradation des pigments et la baisse de la photosynthèse liée à l’exposition aux UVs peut 
entraîner la perte des symbiotes et favoriser le blanchissement (Lesser et al. 1990a; Gleason and 
Wellington 1993; Torres-Pérez and Armstrong 2012; Cohen et al. 2013). Cela a été observé en 1985 
lors du blanchissement majeur sur la grande barrière de corail en Australie, les scientifiques avaient 
alors observé que les coraux blanchis étaient situés dans des récifs peu profonds ou dans des eaux 
très claires avec forte pénétration des radiations UVs (Fisk and Done 1985; Harriott 1985). Ces effets 
nocifs ont été nuancés par d’autres études montrant que des espèces telles que Pocillopora 
damicornis, Acropora validata ou Porites lobata n’étaient pas affectées par une augmentation des 
UVs seuls (Jokiel and York 1982; Glynn et al. 1993; D’Croz et al. 2001). Par contre, ces mêmes espèces 
ainsi que d’autres exposées à une augmentation simultanée de la température et du rayonnement 
UV avaient blanchi plus fortement que sous un stress de température seul (Glynn et al. 1993; Fitt and 
Warner 1995; Lesser 1996; D’Croz and Mate 2000; Lesser and Farrell 2004; Ferrier-Pagès et al. 2007), 
suggérant que le rayonnement UV est un facteur qui aggrave les effets de la température. D’Croz et 
Mate (2000) ont également observé une meilleure récupération des coraux après blanchissement 
lorsqu’ils sont protégés des radiations UVs. Avec le changement climatique et l’augmentation de la 
fréquence des phénomènes de blanchissement, les observations de D’Croz et Mate suggèrent que 
des récifs exposés aux UVs auront plus de difficultés à retrouver un équilibre entre deux périodes de 
blanchissement et seront donc plus fragiles face à un nouveau stress de température.  
 En plus d’affecter la symbiose et de provoquer le blanchissement, les UVs semblent 
également avoir des effets néfastes sur la croissance et la reproduction du corail. Cependant, là 
encore, les résultats des expériences menées en conditions contrôlées montrent des différences de 
sensibilité entre espèces. Alors que certaines espèces telles que Pocillopora damicornis, Porites 
furcata ou Porites asteroides ont présenté une croissance ralentie sous UVs (Jokiel and York 1982; 
Gleason 1993; Torres-Pérez and Armstrong 2012) d’autres espèces telles qu’Acropora validata ou 
Porites compressa n’ont-elles pas été affectées (Glynn et al 1993; Kuffner 2002). De même, les 
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résultats sont contradictoires en ce qui concerne l’effet des UVs sur la reproduction. En effet, alors 
que le nombre de larves pondues par Pocillopora damicornis est plus grand sous UVs (Jokiel and York 
1982), la fécondité de Porites furcata et la survie des larves d’Acropora palmata et de Montastrea 
annularis se trouvent elles réduites (Wellington and Fitt 2003; Torres-Pérez and Armstrong 2012). Les 
observations ci-dessus suggèrent donc que des travaux complémentaires sont nécessaires pour 
confirmer ou infirmer ces résultats préliminaires.  
A ma connaissance, aucune étude ne s’est intéressée aux effets des UVs sur les flux de 
matière organique et de nutriments entre le corail et son environnement. Pourtant, la lumière, qui 
est étroitement liée à l’activité photosynthétique des symbiotes, est un facteur connu pour 
influencer les taux d’absorption d’azote et de phosphore (Muscatine and D’elia 1978; Wilkerson and 
Trench 1986; Grover et al. 2002) ainsi que l’excrétion de matière organique des coraux (Crossland 
1987; Naumann et al. 2010).  
Les effets indirects des UVs : le stress oxydant 
 En plus de leurs effets directs, les UVs peuvent également endommager les organismes via la 
formation de dérivés réactifs de l’oxygène (ROS, voir la revue de Lesser, 2006). Ces espèces sont 
formées par la réduction du dioxygène lors de la respiration et de la photosynthèse, ainsi que lors de 
la formation d’ATP dans les mitochondries. Ces réactions entraînent la formation d’oxydes d’anion 
(O2
-) très instables, qui réagissent ensuite pour former des espèces telles que le peroxyde 
d’hydrogène (H2O2) et les radicaux d’hydroxyde (HO
-). Lorsqu’ils sont formés naturellement, ces 
composés sont qualifiés d’endogènes et servent notamment de messagers secondaires dans les voies 
de signalisation moléculaires des cellules. Dans certaines conditions de stress telles qu’une forte 
exposition aux UVs ou lors d’un stress thermique, la quantité de ROS, alors qualifiés d’exogènes, peut 
fortement augmenter. L’accumulation de ces espèces instables est appelée stress oxydant. Si ce 
dernier n’est pas contenu par les mécanismes de défense de l’organisme (voir paragraphe suivant), il 
peut causer d’importants dommages cellulaires (effets toxiques sur l’ADN, les enzymes, les 
membranes protéiques et lipidiques, les photosystèmes des symbiotes etc.). En plus de sa réactivité 
propre, O2
- peut également réagir avec l’oxyde de nitrite (NO) pour former des dérivés réactifs de 
l’azote (NOx). Ces composés sont eux aussi toxiques pour les cellules, car ils diffusent plus facilement 
que les ROS à travers les membranes, endommageant les lipides qui les constituent. Ils participent 
donc à l’augmentation du stress oxydant de l’organisme. 
En raison de la difficulté à quantifier les ROS chez ces organismes, les preuves de l’induction 
du stress oxydant par les UVs chez les coraux sont majoritairement indirectes. Les études menées 
jusqu’alors ont montré une corrélation entre l’exposition aux UVs et l’augmentation de l’activité des 
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enzymes de défenses contre le stress oxydant (voir paragraphe suivant) dans les coraux et les 
Symbiodinium isolées (Lesser 1989, 1996b; Lesser and Shick 1989; Shick et al. 1991, 1995).  
Les mécanismes de défense 
L’ensemble des résultats présentés précédemment souligne la complexité et la diversité des 
réponses des coraux aux rayonnements UVs. Ils mettent en évidence que les effets des UVs sur le 
corail dépendent de l’espèce et des conditions de croissance des colonies mères utilisées pour 
réaliser les expériences. En effet au cours de l’évolution, mais aussi en fonction de leur 
environnement de croissance, certaines espèces se sont adaptées et acclimatées aux fortes 
irradiances, ce qui leur permet d’y faire face plus facilement. L’adaptation et l’acclimatation des 
coraux impliquent au moins deux types de mécanismes : les mécanismes de photoprotection qui 
réduisent l’exposition aux UVs et les mécanismes de réparation et de défense qui limitent les effets 
des UVs (Gleason 2001; Titlyanov and Titlyanova 2002; Banaszak and Lesser 2009). 
La photoprotection passe par le contrôle du niveau d’énergie absorbé dans les cellules en 1) 
diminuant l’absorption par les pigments photosynthétiques, qui, si elle est trop importante, peut 
endommager les photosystèmes et augmenter le stress oxydant dans les tissus et 2) en augmentant 
l’absorption du surplus d’énergie par des molécules spécialisées capables de neutraliser ses effets. La 
quantité d’UVs absorbée par les pigments photosynthétiques peut être contrôlée par les symbiotes 
via la diminution de la concentration en pigments ou par l’hôte via le contrôle de la quantité de 
symbiotes dans ses tissus, le développement de clades de symbiotes plus résistants, et la 
modification de la morphologie de la colonie pour limiter l’exposition à la lumière (Falkowski and 
Dubinsky 1981; Berner et al. 1987; Muller‐Parker et al. 1996). En parallèle, d’autres molécules 
spécialisées jouent le rôle de « crème solaire » en absorbant les UVs et dissipant leur énergie. Les 
principales sont des métabolites secondaires présents dans les tissus de l’hôte et des symbiotes 
connus sous le nom d’acides aminés mycosporine-like (MAAs) (Shick et al. 1995, 1996). Il existe une 
vingtaine de MAAs dont l’ensemble permet l’absorption de la lumière entre 300 et 306 nm (Shick and 
Dunlap 2002). Ils sont majoritairement synthétisés par les algues symbiotiques via la voie du 
shikimate (Shick and Dunlap 2002) et transférés ensuite presque en totalité à l’hôte. En effet, 95% 
des MAAs sont accumulés dans l’ectoderme de l’hôte qui forme ainsi la première barrière anti-UV de 
l’organisme. La concentration de ces composés dans les coraux est proportionnelle à la quantité 
d’UVs auxquels ils sont soumis (Shick and Dunlap 2002). Ainsi, des coraux vivant dans un 
environnement sans UVs sont dépourvus de MAAs. En revanche, s’ils sont de nouveau exposés, ils 
sont capables de synthétiser des MAAs en 7 jours (Shick 2004).  
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Si les mécanismes de photoprotection sont insuffisants, les UVs pénètrent dans les cellules et 
causent des dommages à l’ADN et une augmentation de l’état de stress oxydant des cellules. Les 
coraux ont alors plusieurs mécanismes de réparation et de défense qu’ils mettent en place pour 
réduire ces effets nocifs. Les organismes marins ont développés des mécanismes de réparation de 
l’ADN, impliquant une enzyme particulière appelée photolyase dont l’activation nécessite la présence 
d’UVA (Siebeck 1981, 1988). Cette enzyme n’a pas encore été étudiée chez les coraux mais est une 
hypothèse probable pour pallier aux dommages causés par les UVs. Le système de défense contre le 
stress oxydant est en revanche mieux connu. Il implique un grand nombre d’enzymes (superoxyde 
dismutase, catalase, ascorbate glutathione peroxydase etc.), et de molécules non enzymatiques 
telles que certains pigments de la famille des caroténoïdes et des xanthophylles, dont le rôle est de 
détoxifier les ROS (Demmig-Adams and Adams III 1992; Rozema et al. 2002; Lesser 2006). L’ensemble 
de ces mécanismes sont activés lorsque les coraux sont exposés aux UVs : l’activité des enzymes du 
stress oxydant et la concentration de diadinoxanthin et β-carotène dans les Symbiodinium 
augmentent (Lesser et al. 1990; Lesser and Shick 1989). Cela permet notamment aux coraux de faire 
face à la grande variabilité d’irradiance imposée par les variations journalières et saisonnières.  
Si les mécanismes de défense des coraux contre les UVs commencent à être connus, il y a 
très peu d’information sur les voies de signalisation moléculaires qui sont impliquées dans le 
déclenchement de ces défenses. En d’autres termes, nous ne connaissons pas les intermédiaires mis 
en jeux entre la détection du stress et la réponse des animaux. Chez l’hydre et d’autres organismes 
marins, certaines voies de signalisation impliquant des protéines kinases nommées « mythogen-
activated protein kinase » (MAPK) sont connues pour jouer des rôles important dans la réponse à un 
stress de température ou dans la gestion du stress oxydant (Anestis et al. 2008; Bridge et al. 2010; 
Yao and Somero 2012; Garcia-Gomez et al. 2012; Parages et al. 2013). Ces protéines et leurs 
fonctions sont très conservées dans tout le règne animal et végétal (Widmann et al. 1999) suggérant 
une possible conservation des mécanismes chez les coraux.  
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Figure 10. Effets des UVs sur les coraux. L’énergie issue de l’absorption des UVs peut être soit 
dissipée (dissipation) sous forme de fluorescence ou de chaleur soit provoquer des dommages à 
l’organisme. Les dommages peuvent être directement induits par la dégradation photochimique 
des cellules et des biomolécules (1) ou indirectement induits via la production de dérivés actifs de 
l’oxygène (2). L’organisme peut activer des mécanismes de réparation des dommages ou de 
neutralisation des ROS. Le stress net se traduit par une augmentation de la demande énergétique; 
par des changements à l’échelle cellulaires (composition des cellules ; ex: contenu lipidique); par un 
ralentissement de la croissance du aux dommages causés et à l’allocation de l’énergie à d’autres 
mécanismes; et par une augmentation de la mortalité si le stress est trop long.  
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Table 3. Récapitulatif des connaissances sur les effets des UVs sur les coraux. 
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II. 2. 2. La température 
Effets sur la physiologie du corail et mécanismes de défense 
 La température est un paramètre primordial contrôlant le métabolisme et la croissance des 
coraux (Kleypas et al. 1999). En effet, la plupart des réactions chimiques de l’organisme sont 
catalysées par des enzymes dont l’activité dépend principalement de la température. L’activité 
enzymatique est minimale à faible température puis augmente jusqu’à un optimum de température 
au-dessus duquel elle est ensuite inhibée. Par conséquent, la photosynthèse, la respiration et la 
calcification augmentent de façon linéaire avec la température, jusqu’à un optimum qui dépend très 
souvent de l’espèce étudiée, avant de diminuer de nouveau (Coles and Jokiel 1977; Ip et al. 1991; Al-
Horani 2005; Castillo and Helmuth 2005). L’optimum de température pour la calcification est 
d’ailleurs souvent le même que celui de la photosynthèse (light-enhanced calcification, Allemand et 
al. 2004). Comme statué précédemment (Introduction, §II.1.2.), la température sur un récif peut 
varier fortement au cours de l’année entraînant des variations annuelles du métabolisme avec un 
maximum en été et un minimum en hiver (Crossland 1984). Pour compenser ces changements, les 
coraux sont capables de diminuer la quantité de symbiotes lorsque le métabolisme est à son 
maximum pendant l’été (Stimson 1997; Brown et al. 1999; Fagoonee et al. 1999; Fitt et al. 2000) et 
ré-augmenter la quantité de symbiotes présents dans leur tissu pour rehausser leur métabolisme en 
hiver. 
La frontière entre les effets bénéfiques et nocifs de la température est mince. En effet, une 
température trop élevée est responsable des phénomènes de blanchissement et de fortes mortalités 
sur les récifs (Hoegh-Guldberg 1999). En plus d’inhiber les enzymes du métabolisme, elle dénature 
les protéines et altère leur fonction, ce qui a pour conséquences de bloquer les réactions chimiques 
indispensables au fonctionnement de l’organisme et d’augmenter le stress oxydant dans les cellules 
(voir Introduction §II.2.1). En dégradant certains complexes protéiques, la température favorise la 
synthèse de ROS et empêche leur neutralisation en réduisant l’activité des enzymes du stress 
oxydant (Feierabend et al. 1992; Havaux 1992; Downs et al. 2002). Pour limiter les dommages causés 
par un stress thermique, les coraux synthétisent des protéines spécialisées appelées protéines de 
choc thermique qui permettent le maintien de la fonction d’autres protéines auxquelles elles 
s’associent. Certaines protègent par exemple la fonction des transporteurs d’électron de la 
photosynthèse et de la respiration, limitant ainsi la production de ROS (Downs and Heckathorn 1998; 
Downs et al. 1999; Ganea and Harding 2000). En dernier recours, lorsque le stress thermique est trop 
important et que les coraux ne sont plus capables de contenir le stress oxydant, ils expulsent de 
manière massive les symbiotes pour limiter la formation de ROS via la photosynthèse et la 
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respiration (Downs et al. 2002). Si le stress perdure, la quantité de symbiontes n’est plus suffisante 
pour que le corail maintienne ses fonctions primaires et la colonie meurt.  
Conséquences sur les flux de matière organique et de nutriments  
 Comme détaillé précédemment (voir Introduction §I.3.2), le corail excrète de la matière 
organique sous forme de mucus qui joue un rôle primordial pour la nutrition et la protection de 
l’animal et qui est une composante majeure des flux de matière dans le récif. Les effets de la 
température sur l’excrétion du mucus ont été très peu étudiés bien que cet aspect puisse avoir des 
conséquences importantes sur le corail et l’écosystème associé. Les travaux réalisés jusque-là ont 
montré une grande hétérogénéité dans la quantité et la qualité (particulaire ou dissoute) du mucus 
excrété en fonction de l’espèce corallienne et de la localisation des récifs (Crossland 1987; Wild et al. 
2010a; b; Houlbrèque et al. 2004a; Wild et al. 2004, 2005, 2008, Tanaka et al. 2008, 2009; Haas et al. 
2010; Naumann et al. 2010; Levas et al. 2015). Levas et collaborateurs (2015) par exemple n’ont 
mesuré aucune variation dans la qualité ou la quantité de matière organique excrétée par Turbinaria 
reniformis et Acropora sp., en fonction de la température. En revanche, plusieurs autres études ont 
observé une augmentation de l’excrétion de DOC et/ou de POC en été ou sous un stress thermique 
(Niggl et al. 2008; Haas et al. 2010; Naumann et al. 2010). Inversement, le corail peut absorber la 
matière organique dissoute ou particulaire de la colonne d’eau et l’utiliser comme source d’énergie 
pour son métabolisme. Cette nutrition hétérotrophe lui permet de compenser la diminution 
d’apports autotrophes à forte température (Houlbrèque et al. 2004b; Grottoli et al. 2006; 
Houlbrèque and Ferrier-Pagès 2009; Tremblay et al. 2012; Levas et al. 2016). Même si les 
conséquences de tels changements dans l’excrétion de matière organique par les coraux n’ont pas 
encore été étudiées, il est probable que les micro-organismes associés au mucus et ceux de la 
colonne d’eau en soient affectés. Dès lors, le recyclage de l’azote et du carbone sur l’ensemble du 
récif peut être modifié. 
II. 2. 3. Effets de la disponibilité en sels nutritifs 
 Comme présenté précédemment, les coraux ont besoin d’incorporer des nutriments pour 
synthétiser les composés indispensables à leur fonctionnement. Une carence en nutriments, ou au 
contraire, une trop forte disponibilité peut perturber le fonctionnement de la symbiose. 
Conséquences d’un manque de sels nutritifs 
 Peu d’études se sont intéressées à l’effet d’un manque en nutriments sur la physiologie du 
corail. Pourtant, certaines zones géographiques où se développent les coraux sont ultra-oligotrophes 
(Kleypas et al. 1999). Le métabolisme et la croissance des coraux y sont-ils limités? Ces coraux 
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répondent-ils de la même façon aux variations environnementales? Les quelques travaux réalisés sur 
le sujet suggèrent qu’une quantité minimale de sels nutritifs est requise pour que les coraux soient 
en bonne santé. De trop faibles concentrations en azote (<0.1 µM) et en phosphore (<0.01 µM) 
(conditions ultra-oligotrophes) entraînent une diminution de la densité en symbiotes, de la 
concentration en pigments chlorophylliens, de la photosynthèse et de la calcification par rapport à 
des conditions oligotrophes ou mésotrophes (Titlyanov et al. 2001; Wiedenmann et al. 2013; Ezzat et 
al. 2015; Rosset et al. 2015; Ezzat in prep). La loi du minimum qui stipule que le développement d’un 
organisme est limité par l’élément nutritif qui vient à manquer en premier (von Liebig 1855) implique 
que quelle que soit la concentration de l’ensemble des sels nutritifs, si un élément est limitant, le 
développement du corail sera diminué. Ceci a été observé dans plusieurs expériences où les coraux 
ont été placés dans des conditions limitées en phosphore, mais pas en azote. Ces conditions ont créé 
un déséquilibre nutritionnel au sein de l’holobionte entraînant 1) une diminution de la densité en 
symbiotes et de l’efficacité photosynthétique, 2) une modification de la composition des membranes 
lipidiques et 3) une susceptibilité au blanchissement plus importante (Marubini and Davies 1996; 
Ferrier-Pagès et al. 2001; Wiedenmann et al. 2013; D’Angelo and Wiedenmann 2014; Ezzat et al. 
2016a). Jacobson et collaborateurs (2016) ont également montré que la limitation en nutriments 
pouvaient provoquer une dépression métabolique c’est-à-dire une réduction du taux de respiration 
et de la biomasse sans conséquence sur la production de squelette calcaire. Ceci pourrait être une 
stratégie de certaines espèces pour maintenir la compétitivité dans l’espace durant des périodes de 
limitation chronique en nutriments. Ces travaux apportent des premiers éléments de réponse aux 
questions que pose la déplétion en sels nutritifs. Cependant, d’autres études sont nécessaires pour 
compléter ces réponses et notamment pour mieux comprendre les effets combinés des 
changements environnementaux en conditions ultra-oligotrophes.  
Conséquences d’un excès de sels nutritifs 
L’usage excessif de fertilisants, le défrichement des terres agricoles et les exutoires d’eaux 
usées résultant des activités anthropiques, augmentent fortement les quantités d’azote et de 
phosphore dans les zones côtières. Ces enrichissements non naturels peuvent perturber les récifs 
coralliens de plusieurs manières: 1) en affectant la physiologie du corail, 2) en favorisant le 
développement bactérien induisant la propagation de maladies coralliennes (Ruiz-Morenol et al. 
2012; Vega Thurber et al. 2014; Zaneveld et al. 2016), et 3) en créant un déséquilibre dans la 
compétition algue/corail qui favorise la prolifération de la biomasse algale (Pomeroy 1974; Lapointe 
et al. 2004; Smith and Schindler 2009). L’effet direct des sels nutritifs sur la physiologie corallienne 
est encore peu compris car les résultats obtenus jusqu’à présent dépendent de la forme azotée 
(nitrate ou ammonium), de la disponibilité en nutriments organiques, du contexte environnemental 
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et de l’état physiologique du corail (Fabricius et al. 2013; Ezzat 2016; Ezzat et al. 2016b). Dans 
l’ensemble, un double enrichissement en azote et en phosphate profite aux symbiotes 
(augmentation de la chlorophylle et/ou de la quantité de symbiotes) plus qu’à l’hôte (Muscatine et 
al. 1989; Tanaka et al. 2007; Wiedenmann et al. 2013; Wooldridge 2013; Ezzat et al. 2015, 2016b). En 
effet, pour satisfaire leurs besoins métaboliques, les symbiotes en croissance retiennent le carbone 
autotrophe et limitent la quantité transférée à l’hôte (Ezzat et al. 2015), ce qui entraîne souvent une 
diminution de la calcification (Renegar and Riegl 2005; Tanaka et al. 2007; Holcomb et al. 2010). En 
fonction de l’espèce corallienne concernée, la prolifération des symbiotes peut être bénéfique ou 
néfaste. Pour les espèces comme Turbinaria reniformis ayant, dans des conditions normales, une 
faible quantité de symbiotes, l’enrichissement permet de compenser les effets néfastes de la 
température et de maintenir des taux de photosynthèse et de calcification élevés même pendant un 
stress de température (Shantz and Burkepile 2014; Ezzat et al. 2016b). En revanche, pour d’autres 
espèces telles que Pocillopora damicornis, la densité trop forte de symbiotes peut entrainer un stress 
oxydant nocif pour l’organisme et ainsi accentuer les effets négatifs de la température ou des UVs 
(Cunning and Baker 2013). L’eutrophisation pourrait alors favoriser certaines espèces et induire des 
modifications dans la répartition et la composition des espèces au sein d’un récif. 
L’enrichissement en nutriments peut également se faire de manière déséquilibrée en 
fonction de la source de pollution. Par exemple, les régions sous l’influence d’intenses activités 
agricoles ou urbaines sont souvent enrichies en azote (Howarth et al. 1996; Carpenter et al. 1998) 
tandis que les zones sous l’influence des eaux usées ou de l’activité bovine sont souvent enrichies en 
phosphore (Conley et al. 2009). Les récifs coralliens peuvent donc être soumis à des enrichissements 
partiels créant un déséquilibre dans le rapport azote/phosphore (N:P). Un enrichissement en 
ammonium seul a un effet neutre ou positif sur la physiologie du corail en augmentant la 
photosynthèse et la croissance des symbiotes et de l’hôte (Meyer et al. 1983; Meyer and Schultz 
1985; Bongiorni et al. 2003; Béraud et al. 2013). En condition de stress, l’apport d’ammonium permet 
de préserver les capacités photosynthétiques de l’holobionte (Béraud et al. 2013, Ezzat in prep). A 
contrario, un enrichissement en nitrate seul est délétère pour la photosynthèse et la calcification des 
coraux (Marubini and Davies 1996; Ferrier-Pagès et al. 2001; Wiedenmann et al. 2013; Ezzat et al. 
2015). En effet, l’absorption de nitrate, très coûteuse en électrons, entre en compétition directement 
avec la photosynthèse (Dagenais-Bellefeuille and Morse 2013). De plus, le nitrate est une espèce 
réactive de l’azote qui, lorsqu’elle est accumulée dans les tissus, peut devenir néfaste pour les 
cellules ce qui pourrait accentuer les effets de la lumière et de la température (Lesser 2006). Un 
enrichissement modéré en phosphate seul profite à la fois aux symbiotes et à l’hôte en favorisant 
leurs croissances (Godinot et al. 2011a; Ezzat et al. 2016a) et peut augmenter la résistance des 
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coraux aux stress environnementaux (Tchernov et al. 2004; Ezzat et al. 2016a). Les effets de 
l’enrichissement en nutriments sur la physiologie du corail sont donc contrastés et dépendent du 
type d’enrichissement et de l’espèce corallienne considérée. Cependant, l’augmentation de la 
prolifération de maladies coralliennes et la domination des algues suite à l’eutrophisation entraînent 
souvent le déclin des récifs (Garren 2016). 
III. Devenir des récifs coralliens, prévision, incertitudes et enjeux 
III.1. Les récifs coralliens, un écosystème en danger 
Comme détaillé dans la partie précédente, les conditions environnementales jouent un rôle 
primordial sur le développement des coraux. A la variabilité naturelle de ces paramètres s’ajoutent 
des pressions induites par la présence de l’Homme et ses activités. Ces pressions sont locales : 
eutrophisation (Introduction, §II.2.3.), pollutions, sédimentation, développement côtier non durable, 
surpêche, sur-fréquentation etc. ; ou globales : le changement climatique et l’acidification des 
océans. Dans cette thèse, seuls les effets de l’eutrophisation et du réchauffement climatique ont été 
étudiés. Néanmoins, les autres pressions et notamment l’acidification des océans (i.e. la diminution 
du pH de l’océan due à l’absorption du CO2 atmosphérique dans l’océan) influencent également la 
physiologie du corail et doivent être considérés lorsque l’on évalue les risques de mortalité d’un récif 
(Hoegh-Guldberg et al. 2007; Pandolfi et al. 2011). 
III. 1. 1. Le changement climatique : définition et conséquences au 
niveau des zones récifales 
Le « réchauffement climatique » désigne l’augmentation de la température de la basse 
atmosphère et de la surface de la terre liée à l’augmentation de l’effet de serre. Le terme 
« Changement climatique » inclue le réchauffement climatique et ses conséquences sur le climat et 
l’océan. L’effet de serre est un phénomène thermique où une couche de gaz de l’atmosphère 
(appelés gaz à effet de serre) joue un rôle de couverture en piégeant la chaleur que la Terre émet 
sous forme d’infrarouge et en la réémettant ensuite dans toutes les directions, y compris la Terre. Ce 
phénomène naturel réchauffe la surface de la Terre et la basse atmosphère et permet de maintenir 
une température de surface propice à la vie. Les gaz à effet de serre tels que la vapeur d’eau, le CO2 
et le méthane sont produits de manière naturelle par exemple via l’évaporation de l’eau de surface, 
le volcanisme. Depuis la révolution industrielle, l’activité humaine est devenue une source 
importante (et souvent majoritaire) de gaz. En effet, les dégagements industriels et domestiques, la 
déforestation, la culture des sols, l’utilisation des énergies fossiles etc. sont autant de sources qui 
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renforcent l’effet de serre (Santer et al. 1996). Un tel renforcement est la cause du réchauffement 
climatique qui a des conséquences nombreuses incluant l’augmentation des températures de 
l’atmosphère et de l’océan, des modifications de la circulation atmosphérique, le dérèglement des 
précipitations, l’augmentation de la fréquence des phénomènes météorologiques extrêmes tels que 
les tempêtes ou les cyclones, l’augmentation du niveau marin etc. (i.e. Collins et al. 2013; Vose et al. 
2014).  
Toutes les perturbations citées ci-dessus impactent les récifs coralliens, en particulier la 
température de l’eau dont la plus grande augmentation est attendue en surface dans les zones 
tropicales et subtropicales. Différents scénarios dépendant principalement de la quantité de gaz 
rejetée à l’avenir par l’activité humaine, sont envisagés pour prédire l’augmentation de température 
de l’océan. Le plus optimiste prévoit une augmentation de 0.6°C tandis que le scénario le plus 
pessimiste prévoit 2°C de plus d’ici 2050 (IPCC 2014). Outre l’augmentation de la température, les 
récifs coralliens sont inquiétés par l’accélération de la circulation de Brewer-Dobson, qui achemine 
l’ozone formé dans la stratosphère tropicale vers les zones subtropicales. Certains modèles prédisent 
une déplétion d’ozone dans la stratosphère induisant une augmentation de plus de 2% des UVB au 
niveau des récifs coralliens tropicaux (Butchart et al. 2010; Eyring et al. 2010; Watanabe et al. 2011). 
Cette pression sur les coraux est également augmentée par d’autres phénomènes climatologiques 
naturels dont la fréquence est amplifiée par le réchauffement climatique, tels que les cyclones ou le 
phénomène El Niño (Vose et al. 2014). L’accumulation des pressions environnementales sur les 
coraux favorise les épisodes de blanchissement dont l’ampleur et la fréquence augmentent (Nicholls 
et al. 2007; Collins et al. 2013). En 2016 par exemple, le phénomène El-Niño s’est renforcé et a 
entraîné des anomalies de température de surface allant jusqu’à +3°C dans certaines régions 
(https://coralreefwatch.noaa.gov) et provoqué de sévères épisodes de blanchissements coralliens 
(voir définition Introduction §II.2.2.) partout dans le monde (Hughes et al. 2017). Cette année encore 
(2017), un blanchissement massif a touché la grande barrière de corail 
(https://www.jcu.edu.au/news/releases/2017/april/two-thirds-of-great-barrier-reef-hit-by-back-to-
back-mass-coral-bleaching).  
Les quelques études qui ont suivi la croissance des récifs sur le long terme montrent une 
diminution nette de la couverture corallienne et un déclin des récifs. Par exemple, De’ath et 
collaborateur (2012) ont mis en évidence une perte de 50.7% du couvert corallien entre 1985 et 2012 
sur la Grande Barrière de corail en Australie et le Global Coral Reef Monitoring Network (GCRMN) 
estime que 19 % des récifs mondiaux sont actuellement détruits et 15% sont sérieusement en-
dommagés. L’encart 4 résume les conséquences du réchauffement climatique sur le blanchissement 
corallien et donne un aperçu des enjeux de la menace qui pèse sur les coraux. 
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Encart 4. Blanchissement des coraux, un réservoir de biodiversité menacé 
L’article ci-dessous est paru dans le rapport « OCÉAN ET CLIMAT, 2016 – Fiches scientifiques, 
Deuxième édition, Tome 2 », p 42-46. Il a également été traduit en anglais (voir http://www.ocean-
climate.org/wp-content/uploads/2016/10/internet-161024_ScientificNotes_Oct2016_BD_ppp.pdf ; 
ou en annexe 2). 
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III. 1. 2. Les enjeux de la situation actuelle 
 Si le réchauffement climatique a déjà entrainé la mort de 19% des récifs coralliens 
(source : GCRMN), les récentes observations et les modèles prédisent la perte de 90% des récifs d’ici 
le milieu du XXIème siècle dans le meilleur des cas, (Frieler et al. 2013), c’est à dire si les émissions de 
gaz à effet de serre sont réduites aux valeurs fixées par l’accord international sur le climat signé en 
2015 par les 195 pays participants à la Conférence sur le Climat de Paris (COP21). L’objectif, ratifié 
ensuite par la Chine, est de réussir à stabiliser les émissions d’ici le milieu du siècle et de 
progressivement les diminuer pour limiter le réchauffement mondial à 1.5-2°C d’ici 2100. Pour 
optimiser les chances de survie des récifs, il est nécessaire 1) d’identifier les récifs les plus enclins à 
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faire face au réchauffement climatique, 2) de continuer à mettre en place des plans de protection 
pour diminuer les pressions locales sur les récifs, 3) de mettre au point et d’améliorer les techniques 
de restauration des récifs (réimplantation, bouturage…). Les travaux de cette thèse participent à cet 
effort d’approfondissement des connaissances sur l’impact du changement climatique sur les 
coraux et notamment sur le rôle des UVs. Les paragraphes suivants développent les difficultés de la 
prédiction du devenir des récifs et montrent comment les objectifs de la thèse s’inscrivent dans 
l’effort commun de préservation des récifs coralliens. 
III.2. Les difficultés des prédictions : les enjeux de la thèse 
 Les expériences en aquarium sont les premiers outils utilisés pour mieux comprendre la 
réponse des coraux aux changements environnementaux et prédire le devenir des récifs. Bien que la 
complexité et la variabilité de l’environnement ne puissent pas être totalement reproduites en 
aquarium, ces études permettent de mettre en évidence la réponse et les mécanismes de défense à 
un stress particulier pour mieux comprendre ce que l’on observe in situ et mieux prédire le devenir 
des récifs. Les problèmes majeurs de ce type d’études, qui résument les difficultés rencontrées par la 
communauté scientifiques pour anticiper la réponse des récifs au changement climatique, sont 1) la 
complexité de la réponse du corail (i.e. la diversité des paramètres biologiques à prendre en 
considération), 2) la diversité des réponses entre espèces, 3) la prise en compte de plusieurs facteurs 
environnementaux qui varient et dont les effets peuvent être synergiques ou antagonistes , 4) la 
prise en compte du passé environnemental des coraux qui ne se développent pas dans les mêmes 
conditions et 5) la prise en compte des interactions entre les coraux et leur écosystème. Les 
paragraphes qui suivent détaillent chacun de ces points en indiquant comment les travaux de la 
thèse apportent des éléments de réponse aux différentes difficultés rencontrées. 
III. 2. 1. Diversité des paramètres biologiques  
 Les pressions environnementales affectent l’ensemble des paramètres biologiques des 
coraux. La prise en compte d’un nombre limité de paramètres, imposé par les difficultés techniques 
de la réalisation des expériences, ne permet pas d’avoir une vue d’ensemble sur les conséquences 
des stress imposés. Par exemple, le suivi de la quantité de symbiotes et de pigments 
photosynthétiques donne une idée de la vitesse et de l’ampleur du blanchissement qui ne sont 
qu’une partie du puzzle. Les mesures de photosynthèse, respiration, nutrition hétérotrophe et des 
réserves énergétiques des coraux (protéines, lipides etc.) permettent le suivi du statut énergétique 
des coraux, élément essentiel de leur résistance aux stress (Lesser 2013). Les mesures de calcification 
sont également importantes puisque la réduction des taux peut signifier une diminution de la 
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compétitivité du corail pour l’espace et la lumière ou encore un squelette moins épais et donc moins 
résistant aux courants et à l’érosion (Allemand et al. 2011). D’autres changements physiologiques 
tels qu’une modification de l’excrétion de mucus ou de la diversité des micro-organismes associés 
peuvent avoir des conséquences sur les capacités du corail à se défendre face aux attaques des 
bactéries pathogènes (Brown and Bythell 2005; Thompson et al. 2014; Glasl et al. 2016). Chacun de 
ces paramètres biologiques (et d’autres encore) apporte une réponse partielle sur le futur d’une 
colonie et ce n’est qu’en combinant les paramètres que l’on pourra prédire de manière plus efficace 
la réponse des coraux au changement climatique.  
 Si la réponse des coraux à une élévation de température a été très étudiée, les effets des UVs 
sur l’ensemble des paramètres biologiques du corail sont moins connus. Les études réalisées par le 
passé se sont principalement focalisées sur la production de MAAs et le blanchissement des coraux. 
Moins de 10 études ont par contre mesuré le métabolisme des coraux (calcification, photosynthèse, 
respiration) et aucune n’a été faite sur les effets des UVs sur l’excrétion de matière organique et sa 
dégradation par les micro-organismes associés (voir Table 3). Le premier objectif de cette thèse a 
donc été de renforcer nos connaissances sur les effets des UVs sur les coraux en incluant la mesure 
d’un maximum de paramètres biologiques : le blanchissement, le métabolisme, la nutrition 
hétérotrophe, l’excrétion de mucus, l’activité et la diversité des microorganismes associés au 
mucus ainsi que sur les voies moléculaires impliquées dans les mécanismes de défense des coraux.  
 III. 2. 2. La variabilité inter-espèces 
Un récif est constitué d’un grand nombre d’espèces ayant chacune des caractéristiques 
physiologiques différentes. L’une des difficultés à anticiper le devenir des récifs réside dans la 
diversité des réponses des différentes espèces face au changement climatique (Loya et al. 2001). Par 
exemple, l’ensemble des travaux réalisés sur les effets d’un stress de température sur les coraux 
montre que leur sensibilité diffère selon l’espèce étudiée (Hoegh-Guldberg 1999) : certains genres 
comme Stylophora, Pocillopora et Acropora, sont très sensibles au blanchissement tandis que 
Cyphastrea, Goniopora, Galaxea et Pavona sont plus résistants (McClanahan et al. 2004). Ces 
différences peuvent être attribuées à plusieurs facteurs. D’abord, le clade de symbiote a été identifié 
comme l’un des facteurs déterminant pour la sensibilité de l’holobionte; le clade D étant, plus 
thermo-tolérant que les autres clades (Glynn et al. 2001; Baker et al. 2004; Berkelmans and Van 
Oppen 2006; Jones et al. 2008; LaJeunesse et al. 2009). Ainsi, la capacité de certaines espèces de 
coraux à changer leur population de symbiotes pour que le clade dominant soit adapté aux 
conditions environnementales (Silverstein et al. 2012) leurs confère un mécanisme de défense 
supplémentaire pour répondre au changement climatique. Les bactéries associées semblent 
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également jouer un rôle dans la santé de l’hôte, comme il a été récemment suggéré pour le genre 
Endozoicomonas (Neave et al. 2016). L’hôte possède lui aussi des caractéristiques propres tels que la 
synthèse de pigments fluorescents (Salih et al. 1998, 2000, 2006), de protéines de choc thermique 
(Brown et al. 2002) ou la capacité à utiliser des sources hétérotrophes de carbone pour compenser la 
diminution de la photosynthèse (Grottoli et al. 2006). Cependant, toutes les espèces ne possèdent 
pas ces caractéristiques et n’ont de fait pas les mêmes capacités de réponse aux stress. Par exemple, 
les genres Pocillopora et Acropora, connus pour être sensibles au blanchissement ont une faible 
quantité de pigments fluorescents par rapport à d’autres tels que Porites et Turbinaria (Marshall and 
Baird 2000; Floros et al. 2004; Ulstrup et al. 2006; Schoepf et al. 2013a). La plasticité nutritionnelle 
(i.e. la capacité de passer d’un régime dominé par l’autotrophie à un régime hétérotrophe) n’est 
également pas observée chez toutes les espèces (Houlbrèque and Ferrier-Pagès 2009). Par exemple, 
pendant un blanchissement, Montipora capitata est capable de satisfaire totalement sa demande en 
énergie journalière via l’hétérotrophie (Grottoli et al. 2006) ce qui lui permet de se remettre plus 
rapidement d’un blanchissement par rapport à Porites compressa et P. lobata, incapables de changer 
leur régime nutritionnel (Rodrigues and Grottoli 2007). 
Si la diversité des réponses des coraux à la température commence à être connue; le peu 
d’études réalisées sur les effets des UVs ne permet pas de conclure quant à la capacité des 
différentes espèces à contrer leurs effets. C’est pourquoi, l’un des objectifs de cette thèse a été de 
comparer la réponse de plusieurs espèces de coraux ayant des morphologies et des physiologies 
différentes à une exposition aux UVs. La première expérience a permis de comparer Turbinaria 
reniformis et Pocillopora damicornis, deux espèces distantes génétiquement l’une de l’autre. Deux 
expériences conduites en Nouvelle Calédonie ont étudié Acropora muricata, une espèce très 
présente sur les récifs néo-calédoniens. Enfin, des travaux réalisés sur Stylophora pistillata ont 
permis de mettre en évidence une voie moléculaire de réponse au stress UVs.  
III. 2. 3. Approche multi-paramètres  
 Une autre difficulté dans la prédiction du devenir des récifs est liée au fait que les coraux 
doivent faire face aux effets combinés de plusieurs stress environnementaux. Par exemple, les récifs 
vont être soumis à la fois à l’augmentation de la température (Hoegh-Guldberg 1999) et à celle du 
rayonnement UVs (Watanabe et al. 2011), ou des sels nutritifs suite à l’eutrophisation des milieux 
côtiers (Fabricius 2011). L’analyse des effets de facteurs environnementaux isolés, bien que 
primordiale pour tester les prédictions de théories existantes ou pour en générer de nouvelles, ne 
suffit pas à anticiper le futur. Par exemple, de nombreuses expériences en laboratoire et de terrain 
ont mis en évidence le lien entre l’augmentation de température et le blanchissement des coraux 
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(Hoegh-Guldberg 1999), mais peu de travaux ont été menés sur la combinaison de l’augmentation de 
la température avec d’autres facteurs tels que les UVs. Pourtant, les quelques études portant sur le 
sujet tendent à montrer que les UVs peuvent accentuer le blanchissement de certaines espèces de 
coraux et le stress oxydant dans les Symbiodinium de culture (Fitt and Warner 1995; Lesser 1996; 
D’Croz and Mate 2000; Lesser and Farrell 2004; Ferrier-Pagès et al. 2007). Le facteur UVs pourrait 
donc modifier les prédictions de survie des récifs les plus exposés. Les UVs ne sont pas le seul 
exemple, d’autres paramètres du changement climatique tel que l’acidification des océans 
interagissent de manière positive ou négative avec la température et modifient la réponse des 
coraux (Reynaud et al. 2003; Anthony et al. 2008; Schoepf et al. 2013b; Wall et al. 2014; Kwiatkowski 
et al. 2015). C’est pourquoi, il est primordial d’adopter une approche multifactorielle dans notre 
tentative de prédiction du devenir des récifs coralliens. Le troisième objectif de la thèse a été de 
compléter et d’approfondir nos connaissances sur ces interactions et d’identifier les mécanismes et 
les stratégies de défense des coraux. Nous avons donc systématiquement adopté une approche 
multifactorielle en combinant l’exposition aux UVs avec une augmentation de la température, 
différents niveaux de nutriments ou différentes saisons.  
III. 2. 4. Acclimatation : le rôle des conditions de croissance  
Les conditions de croissance des coraux avant l’exposition au stress environnemental sont 
également à prendre en considération pour prédire le devenir des récifs. En Nouvelle Calédonie par 
exemple, les coraux sont acclimatés à des changements annuels de température de l’eau de l’ordre 
de 6°C (entre été et hiver, Andréfouët et al. 2009). Il est donc possible que ces coraux ne répondent 
pas de la même façon à un stress de température en fonction de la période de l’année où les 
expériences sont faites. De même, l’exposition au rayonnement UV n’aura certainement pas le 
même effet sur des coraux de faible profondeur déjà acclimatés aux UVs et ayant des mécanismes de 
défenses tels que les MAAs déjà développés (Shick and Dunlap 2002), que sur des colonies situées 
plus en profondeur ou dans des zones turbides, et qui sont dépourvus de MAAs (Masuda et al. 1993; 
Shick et al. 1995; Cohen et al. 2013). Ces considérations sont à prendre en compte dans 
l’interprétation et l’analyse d’expériences en laboratoire ou in situ et de fait dans les conclusions à 
tirer pour la prédiction du devenir des récifs. Dans cette thèse, nous avons conduit des expériences 
sur des coraux maintenus sans UVs (pour mimer les effets du changement climatique sur des 
coraux « profonds ») ainsi que sur des coraux prélevés à faible profondeur, naturellement exposés 
aux UVs. De plus, deux expériences conduites sur P. damicornis ont permis de mettre en évidence 
l’effet de l’accès ou non à une source de nutrition hétérotrophe dans le milieu de culture sur la 
réponse des coraux aux stress combinés UV/température. 
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III. 2. 5. Prise en compte des multi-échelles 
 Les expériences réalisées sur les coraux doivent également tenir compte des conséquences 
de l’altération de la physiologie du corail sur le reste de l’écosystème. Il existe en effet de 
nombreuses interactions/rétroactions entre les coraux et les autres organismes qui peuvent modifier 
la dynamique du récif et influencer leur futur. Par exemple, l’eutrophisation des récifs favorise la 
croissance des macroalgues directement en compétition avec les coraux pour le substrat, les sources 
nutritionnelles et/ou la lumière (Fabricius et al. 2005; Burkepile et al. 2013; Garren 2016). En 
parallèle, la croissance d’algues entraîne l’augmentation de l’excrétion de carbone organique dissous 
algal qui sert de substrat pour le développement de bactéries pathogènes pour les coraux (Ruiz-
Morenol et al. 2012; Vega Thurber et al. 2014; Zaneveld et al. 2016). Ces effets indirects, souvent en 
défaveur des coraux (Mumby 2009; Cheal et al. 2010; Barott et al. 2012; Vieira et al. 2015), s’ajoutent 
aux effets négatifs de l’eutrophisation sur la physiologie du corail et peuvent contrebalancer les 
effets positifs parfois observés sur la résistance aux stress environnementaux (Tanaka et al. 2007; 
Holcomb et al. 2010; Béraud et al. 2013; Hoadley et al. 2016). Inversement, les changements 
physiologiques du corail peuvent affecter le reste du récif. En effet, comme évoqué précédemment 
(§I.3.2.), le corail est la principale source de production de matière organique dans le récif. Cette 
matière soutient la production benthopélagique et participe au recyclage des éléments essentiels 
(azote, phosphore…) dans l’eau très oligotrophe du récif (Wild et al. 2004; Bythell and Wild 2011). 
Ainsi, des changements dans l’excrétion de la matière organique peuvent modifier le reste de 
l’écosystème. Si les expériences à l’échelle de l’écosystème sont difficiles à mettre en place en 
laboratoire, nous avons inclus des mesures de flux de carbone et d’azote organiques à la plupart de 
nos expériences. Les résultats ne sont qu’une première étape dans l’identification des interactions 
corail-récif mais les changements qualitatifs ou quantitatifs de l’excrétion de matière organique 
identifiés nous donnent des indications sur les effets potentiels sur les microorganismes du récif.  
III. 2. 6. Le déroulement de la thèse 
 Les objectifs et enjeux de la thèse ont mené à la formulation d’un certain nombre de 
questions auxquelles nous avons apporté des éléments de réponse par le biais de 5 expériences 
(résumées dans le Table 4) :  
▪ L’exposition aux UVs naturels est-elle un facteur influençant le métabolisme, les paramètres 
tissulaires, l’excrétion de mucus du corail et son microbiome associé? 
▪ Quelle est la réponse des coraux à l’augmentation du rayonnement UV ? Cette réponse est-elle 
généralisable où est-elle spécifique à l’espèce ? 
 ▪ Comment les UVs affectent-ils l’excrétion et la dégradation de mucus ? 
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▪ Comment les UVs affectent-ils la réponse des coraux au réchauffement climatique et à 
l’eutrophication? 
▪ Quels sont les mécanismes moléculaires impliqués dans la réponse des coraux aux UVs ? 
Table 4. Résumé des expériences réalisées au cours de cette thèse faisant l’objet de publications 
sous forme d’articles scientifiques. Dans la colonne « conditions environnementales », 0UV et UV 
désignent les conditions sans et avec UVs; T désigne une condition de forte température ; W et S 
désignent les conditions hiver et été ; D, C, E désignent une condition déplétée, ambiante et 
enrichie en nutriments.  
 
La démarche expérimentale et les protocoles expérimentaux utilisés pour répondre à ces 
questions sont décrits dans le deuxième chapitre de la thèse. L’ensemble des résultats sont ensuite 
décrits dans les chapitres 3 et 4. Le chapitre 3 décrit les effets des UVs combinés ou non avec un 
stress de température et différentes conditions de nutrition (niveau de nutriments et statut 
hétérotrophique) à différentes saisons sur la physiologie du corail (i.e. les paramètres tissulaires : 
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densité de symbiontes, concentration en pigments et protéines ; le métabolisme : photosynthèse, 
respiration, calcification et la nutrition hétérotrophe). Le chapitre 4 décrit les effets des mêmes 
paramètres environnementaux sur les flux de matière organique (qualité et quantité) ainsi que 
l’activité, le développement et la diversité des bactéries associées au mucus des coraux. Enfin, 
chacune des questions citées ci-dessus seront discutées à la lumière des nouveaux éléments 
apportés par nos résultats dans un cinquième chapitre. 
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Chapter 2 | Materials and methods 
The following section describes the experimental procedures used and developed during the 
PhD and the technical problems encountered. Most of these techniques are common protocols in 
coral studies and are well described in the papers; they will therefore be briefly explained in this 
chapter. However, more details will be given for the protocols developed during the PhD. The 
different experiments (corresponding each to a different paper) carried out during the PhD will be 
referred as numbered in Table 4. 
I. Experimental settings: two different but complementary approaches 
in Monaco and in New Caledonia 
 Because of technical constraints, the experimental setups in Monaco and New Caledonia 
were different, which led to different ecological relevance of the experiments. The following sections 
detail the differences in the two settings and highlight the difficulties we encountered during the 
thesis.  
I.1. Experimental set up in Monaco 
This experimental set up concerns the papers n° 2, 5 and 6. 
I. 1. 1. UVR 
The choice of UV lamps: the right quality and quantity of UVR 
The facilities in Monaco consist in indoors aquaria, with an artificial source of UVR (see Figure 
11). Two parameters are taken into account for the choice of the UVR source:  
- The quality of the UVR (the wavelength spectrum), respecting the solar UVA/UVB ratio.  
- The quantity of the UVR delivered. 
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Figure 11. Aquarium facilities in Monaco (A), nubbins of P. damicornis under UVR (B). The neon 
lights on top of the aquariums are the artificial UVR lamps. 
The quality of the light (i.e. the wavelength) is an important factor to consider because the 
shorter the wavelength is, the more damaging it is for living organisms. Yet, very little is known on 
the separate effects of UVA and UVB on corals. Therefore, we first tried to find UV lamps delivering 
ecologically relevant amounts of UVA (315-400 nm) and UVB (280-315 nm) separately to be able to 
isolate the effects of each type of UVR. We used a UVA lamp (CLEO Swift 100W-R) and a UVB lamp 
(G13 TL 20W /12 RS UVB) that we implemented at a different distance from the water surface to 
match the UVR conditions on a shallow reef (1.9 W m-2 of UVB and 20 W m-2 of UVA). The UVA/UVB 
intensities were controlled with an International Light ILT1400 portable radiometer and detectors 
(SEL240/UVB-1/TD and SEL033/UVA/TD). 
Although these intensities of UVA and UVB were previously tested on Stylophora pistillata in 
several studies (Shick et al. 1999; Ferrier-Pagès et al. 2007) with a unique lamp delivering both UVA 
and UVB (Q-Panel UVA 340), nubbins in our test lost their tissue after only 2 days of exposure. We 
reduced the UVB intensities (down to 0.2 W m-2) but could not prevent tissue loss after a few days. 
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The emission range (from 290-320 nm) of the UVB lamp tested was consistent with the solar 
radiation and with the lamp used in the previous cited studies. However, the difference between our 
test and the Q-Panel UVA 340 lamps was the distribution spectrum of UVB, that peaked at 302 nm 
for our lamp (Figure 12B,C). This is likely the reason why coral nubbins died in our experiment.  
As we could not find artificial UVB lamps with similar spectrum than the solar spectrum, we 
opted for the Q-Panel UVA 340 (Figure 12C). These lamps are sold to be the best to reproduce solar 
radiation with a similar radiation spectrum. UV lamps were settled so that nubbins were exposed to 
1.5 W m-2 UVB and 30 W m-2 UVA.  
 
Figure 12. Distribution spectra of the tested (A, B) and (C) used UV lamps. The first lamp tested is a 
lamp delivering mainly UVA (spectrum A, 20 W m-2 of UVA: 315-400 nm and 0.34 W m-2 of UVB: 
280-315 nm) which was associated with a UVB lamp (spectrum B, 20 W of UVs: 290-320 nm). The 
UV lamp used for all experiments conducted in Monaco is a Q-Panel UVA 340 with a similar UVR 
spectrum than the sun (C, 290-400 nm).  
Limits of the experimental design: UV dose, UV intensity and duration of the 
exposure 
One of the limitations in the use of artificial UVR lamps is the impossibility to reproduce the 
solar daily cycle (i.e. a progressive increase in intensity from dawn to midday and decrease from 
midday to sunset) as the lamps deliver a constant irradiation. However, it was possible to adjust the 
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daily dose of UVR (i.e. the amount of UVR received during the day) to the right amount. For example, 
in the case of this thesis, nubbins, which were exposed for 4 h to 1.5 W m-2 UVB and 30 W m-2 UVA 
received the same total UVR dose than reef corals exposed during 12 h to UVR (Torregiani and Lesser 
2007). This technique is based on the assumption that the effects of UVR on corals are a matter of 
dose exposure and that the variability in intensity and time exposure has minor influence. However, 
this assumption was never tested before which needs to be kept in mind when interpreting results 
obtained with this experimental design. The most accurate way to test the difference between the 
two exposure length and intensity would have been to expose nubbins from the same parent 
colonies to the same dose of UVR provided either with a natural UVR exposure or with artificial 
lamps delivering constant intensity. This is very complex to implement as the natural UVR not only 
vary during the day but also vary between days as it depends on the cloud cover. An easier but less 
accurate way to test the difference in UVR exposure would have been to expose nubbins to the same 
dose with artificial lamps but with different intensities over shorter or longer exposure length. To 
validate the relevance of laboratory studies with UVR lamps, the latest experimental design would be 
interesting to test in the near future.  
Ecological relevance of the experimental setting 
In Monaco, the parent colonies were grown for several months without UVR prior the 
experiment and did not have MAAs in their tissue (Shick et al. 1999). In their work, Schick and 
collaborators showed that exposing them to UVR triggered the MAAs synthesis within 7 days with a 
maximal concentration reached after 14 days. Therefore, the response of such corals can be 
compared to deep-living or shaded corals facing an increase in UVR level. It is consistent with a UVR 
stress, and the aim of the experiment was to test the effects of this stress on the coral physiology 
and release of organic matter.  
I. 1. 2. Thermal stress and nutrients levels 
Thermal stress (in papers n°2 and 5) was induced by gradually increasing the temperature 
from 25°C (growth temperature for the parent colonies) to 30°C over a 10 days period. The 
temperature was controlled using heaters connected to Elli- Well PC 902/T controllers.  
Three nutrient levels were also tested during the thesis (paper n°5): a control condition using 
ambient seawater levels (~0.5 µM nitrate (NO3) and ~0.1 µM phosphate (PO4)), a depleted condition 
(<0.1 µM NO3 and <0.05 µM PO4) and an enriched condition (3 µM NO3 and 0.5 µM of phosphates). 
Nutrient concentrations were chosen in order to have a control condition matching the nutrient 
levels in oligotrophic reefs (Kleypas et al. 1999), an enriched condition corresponding to a moderate 
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input of nutrient by an upwelling or human activities (Nixon 1995; Smith 2003) and a depleted 
condition matching the concentration in stratified water (Polovina et al. 2008; Hoegh-Guldberg and 
Bruno 2010). Nutrient concentrations in each aquarium were monitored using an Autoanalyzer 
(Alliance Instrument, AMS, France) according to Treguer and Le Corre (1975). Nutrient depleted 
water was obtained with bio-chemical filters (Fluidize bed filter BF-700) installed in batch tank. 
Experimental tanks were continuously supplied with the depleted water from the batch tanks. To 
enrich the seawater, solutions of sodium nitrate (NaNO3) and sodium dihydrogenophosphate 
(NaH2PO4) were added to batch tanks. This water was then continuously pumped with a peristaltic 
pump and delivered to the experimental tanks at a final concentration of 3 µM for NaNO3 and 0.5 µM 
for NaH2PO4. The stock solutions were renewed three times a week.  
I. 2. Experimental set up in New Caledonia 
This experimental set up was used in papers n°3 and 4. 
I. 2. 1. UVR 
Light quality and quantity 
The “Aquarium des lagons” of Nouméa, New Caledonia, has outdoor facilities, exposed to 
natural solar radiation. To match the underwater light conditions on a shallow reef, shade cloths 
were disposed above the aquaria (Figure 13A). In November, when the cloths were installed, the 
natural irradiances in aquaria, obtained at midday on a sunny day, were ~900 µmol photons m-2 s-1 
PAR, ~20 W m-2 and ~1.2 W m-2 of UVA and UVB radiation, respectively. UV intensity was controlled 
with an International Light ILT1400 portable radiometer connected to detectors (SEL240/UVB-1/TD 
and SEL033/UVA/TD). The settings stayed identical over the 6 months of experiment. To shield 
nubbins from UVR, UV filters (226 Lee U.V. filters) were used (Figure 13BC).  
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Figure 13. Experimental set up in the Aquarium des lagons in Nouméa. The experimental tanks 
were settled in a big buffer tank to regulate the temperature and shade cloths were installed 
above them to attenuate the solar radiation (A). UVR filters were installed on the top of some of 
the experimental tanks (BC).  
 
As we were enabled to record UVR intensity variation over time, we used UV index (from 
Weather Online) recorded at the airport of Nouméa during the time period of the experiments and 
average annual variation reported by the NASA's MERRA-2 Modern-Era Retrospective Analysis, to 
give a general idea of the UVR seasonal variability (Figure 14). Table 5 summarizes the known 
environmental conditions at the time of the different experiments. 
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Figure 14. A) Average daily incident shortwave solar energy (kWh) reaching the ground per square 
meter in Nouméa (orange line) with 25th to 75th and 10th to 90th percentile bands. This report 
illustrates the typical weather in Nouméa, based on a statistical analysis of historical hourly 
weather reports and model reconstructions from January 1, 1980 to December 31, 2016. © 
weatherspark.com; https://weatherspark.com/y/144754/Average-Weather-in-Noum%C3%A9a-
New-Caledonia B) UV index at Nouméa airport between the 02/09/2015 and the 31/08/2016. The 
UV Index is a number linearly related to the intensity of sunburn-producing UV i.e. relative to the 
proportion UVB/UVA. © weatheronline.co.uk; 
http://www.weatheronline.co.uk/weather/maps/city   
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Table 5. Summarize of the temperatures and UVR levels at the different time of the experiments. 
“+” give a comparison between UVR levels at different time of the year (deduced from Figure ): 
“+++” is the highest level, “++” is a medium level and “+” is the lowest level. 
 
Ecological relevance of the experimental setting 
 Corals in the aquaria were exposed to natural and present time daily and seasonal variations 
in UVR, similar to the irradiance received in their original reef location. The aim of the experimental 
set up was to test the effects of natural UVR, or UVR shading (obtained by UV filters) on 1) the coral 
physiology, mucus quality/quantity and associated bacteria at different time of the year (in winter 
and summer) and on 2) the coral response to thermal stress. 
I. 2. 2. Temperature: natural variability and thermal stress 
 The water in the experimental tanks was directly pumped from the nearest reef. The 
seasonal variability in temperature was therefore similar to the reef. To avoid excessive warming of 
the water due to the small size of the experimental tanks, these later were kept in a big buffer tank 
with a very high water renewal rate (Figure 3A). During austral summer months, this set up was not 
sufficient to compensate the effects of the sun heat during daytime. The water was therefore cooled 
down with a chiller before being distributed in the experimental tanks. The daily variability was kept 
to ~1°C difference between night and day.  
 The thermal stress experiment (paper n°3) was carried out in May, corresponding to the 
beginning of the austral winter, when the ambient temperature was around 26°C. The thermal stress 
was induced by gradually increasing the temperature from 26 to 30°C within a week. The 
temperature was controlled using heaters connected to a temperature-stat system (IKS, Karlsbad, 
accuracy ± 0.05°C) and recorded using HOBO data logger (Figure 15). Table 5 summarizes the average 
temperature during the time of the experiments. 
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Figure 15. Data recording during the thermal stress experiment (Paper n° 3). The red line is the 
temperature recorded in high temperature tanks while the blue line is the temperature in ambient 
temperature condition. ∆T is the week of temperature increase and T=30°C is the thermal stress 
period. 
II. Physiological and organic matter fluxes study 
Several coral species were used during the thesis. Box 6 describes the different coral species 
studied in the thesis. 
Box 5.   Studied coral species 
Pocillopora damicornis (Linnaeus, 1758) (Figure 16A)  
P. damicornis belongs to the Pocilloporidae family. It is a fast growing branching species 
widely distributed in the shallow waters of the Red Sea and the Indo-Pacific area (Veron and Stafford-
Smith 2000). The nubbins used for the experiments in Monaco were collected in the Pacific Ocean 
and contained the clade C1 of Symbiodinium (Karako-Lampert et al. 2004).  
Stylophora pistillata (Esper, 1797) (Figure 16B)  
Like P. damicornis, S. pistillata belongs to the Pocilloporidae family. This species is widely 
distributed in the Indo-Pacific Ocean and the Red Sea and is found in shallow and deep water (from 1 
to 80 m depth, Veron and Stafford-Smith 2000). It is a fast growing branching species, whose branch 
thickness depends on the environmental conditions (light, sediment, wave and currents). The 
nubbins we used in Monaco were collected in the red Sea and contained the clade A of 
Symbiodinium.  
Turbinaria reniformis (Bernard, 1986) (Figure 16C) 
Species of the Turbinaria genus and from the Dendrophylliidae family are described as the 
most diverse to date (Veron and Stafford-Smith 2000). Turbinaria reniformis is mainly distributed in 
the Indo-pacific area, in the Red Sea and along the coast of East Africa. It has a leaf shape and usually 
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grows in turbid water. The nubbins used in Monaco were collected in the Red Sea and contained 
clade C1 of Symbiodinium. 
Acropora muricata (Linnaeus, 1758) (Figure 16D) 
 A. muricata belongs to the Acroporidae family. It is a fast growing coral, which belongs to the 
branching species. It is one of the ten most abundant genera in New Caledonia (Fenner and Muir 
2008) and worldwide (Veron and Stafford-Smith 2000). Nubbins used in New Caledonia were 
collected in shallow water (<5 m depth) on the New Caledonian reefs of “L’îlot maître” and of “Phare 
Amédée”.  
 
Figure 16. Coral species used in this thesis: Pocillopora damicornis (A), Stylophora pistillata (B), 
Turbinaria reniformis (C), Acropora muricata (D). The outlined pictures show the nubbins used in 
the experiments; black lines are 1 cm long. Photo credit: ©L. & J. Courtial. 
 
II.1. Tissue parameters (symbiont, protein and pigment density) 
Nubbin tissue was removed from the skeleton using an air pick and homogenized with a 
Potter tissue grinder. The surface, used to normalize the great majority of the data, was measured 
using the wax technique (Stimson and Kinzie 1991). The symbiont density was determined using 
either a microscope (in New Caledonia, Hoogenboom et al. 2010) or a coulter counter (in Monaco). 
Protein contents were measured using BCA assay (Smith et al. 1985) according to Hoogenboom et al. 
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(2010). The chlorophyll a and c2 contents were quantified by spectrophotometry (Hoogenboom et al. 
2010) using the equations of Jeffrey and Humphrey’s (1975).  
II. 2. Coral metabolism (Photosynthesis, respiration, calcification 
and coral growth) 
Respiration and photosynthesis rates were measured in closed chambers using either 
optodes (papers n° 3, 5) or O2 electrodes (paper n°2). The photosynthetic efficiency of photosystem II 
of the symbiont was assessed by pulse amplitude modulated (PAM) fluorometry (Ralph and 
Gademann 2005). Coral calcification was assessed using the total alkalinity anomaly method (Smith 
and Key 1975). Coral growth was measured using the buoyant weight technique (Jokiel et al. 1978).  
 
II. 3. Organic matter fluxes 
The total and dissolved organic carbon/nitrogen (TOC/TON; DOC/DON respectively) fluxes 
were assessed by incubating nubbins for several hours in filtrated seawater and by subtracting the 
organic matter content of the seawater at the beginning of the incubation from the content at the 
end. Those values were then corrected by a blank obtained by incubating in parallel and in the same 
condition, filtrated seawater. Negative fluxes indicate a net uptake by coral nubbins, and positive 
fluxes indicate a net release from corals. To differentiate the dissolved from the total matter, 
seawater samples were filtered on 0.45 µm. Measurements were performed using a TOC-L analyzer 
(Shimadzu, Japan) according to Naumann and collaborators (2010). The particulate matter fluxes 
were calculated by subtracting the dissolved matter from the total matter. 
II. 4. Reactive oxygen species concentration 
To assess the intracellular ROS concentration in living coral tissue, a protocol based on 
fluorometric measurements was developed. Apical tips of Stylophora pistillata were incubated with 
Carboxy-H2DCFDA, a cell-permeable probe that is non-fluorescent until it is converted to the 
fluorescent form, DCF (dichlorofluorescein) after being oxidized by ROS. The emitted fluorescence is 
directly proportional to the ROS concentration within the tissue. This probe was already used as an 
indicator for ROS in several species and namely in Human cells and free Symbiodinium (Wang and 
Joseph 1999; Roberty et al. 2015).  
To optimize the signal measured in coral tissue, nubbins were first incubated for 30 minutes 
in the dark in 750 µL of 0.45 µm filtrated seawater containing 25 µM of Carboxy-H2DCFDA dissolved 
  Chapter 2 
78 
 
in 0.001% DMSO (hereafter called probe). Nubbins were then removed out of the probe, quickly 
rinsed in filtrated seawater and placed, out of the water, at a constant distance under the optical 
fiber. At this stage, the emission spectrum between 515 and 550 nm (495 nm excitation) of each 
coral was measured with a spectrofluorometer equipped with an optical fibre to establish a baseline 
signal. Nubbins were then incubated again for 30 more minutes in the probe and under the different 
environmental conditions to be tested. At the end of the incubation, the emission spectrum was 
measured again. The fluorescence was then calculated by removing the baseline from the final signal 
(example of the measurements Figure 17).  
 
 
Figure 17. Emission spectrum of a nubbin before (blue curve) and after (red curve) exposure for 30 
minutes in Carboxy-H2DCFDA probe under thermal stress (30°C). 
III. Micro-organisms associated with the mucus and coral tissue 
III.1. Population identification 
In paper n°4, we characterized the microbiome associated both with the mucus and the host 
of the scleractinian coral Acropora muricata, using the technique of 16S metabarcoding (Rohwer et 
al. 2001). Briefly, coral nubbins were incubated for 2 h in 1 L of 0.45 µm filtrated seawater for mucus 
production. At the end of the 2h, the incubation water was filtrated on 0.2 µm polycarbonate 
membrane filters. Nubbins and polycarbonate membranes were then separately frozen at -20°C in 
RNA later. Coral fragments were crushed in liquid nitrogen. The DNA of the coral powders and the 
polycarbonate membranes was extracted using the Genomic DNA Buffer Set and Genomic-tip 20/G 
columns (QIAGEN, Hilden, Germany) according to the manufacturer’s protocol. For each sample, 16S 
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rDNA amplicon libraries were constructed using the 515F/806R primer pair (according to the Earth 
microbiome project protocol; http://www.earthmicrobiome.org/protocols-and-standards/16s/), 
which targets the V4 region of the 16S rRNA gene, and paired-end (2x 300bp) sequenced on the 
Illumina MiSeq platform. Samples were then sent to Molecular Research Laboratory (MR DNA, 
Shallowater, Texas, USA) for sequencing.  
III.2. Growth and enzymatic activity 
The population dynamics of mucus-associated microorganisms was determined by flow 
cytometry. For this purpose, coral nubbins were incubated for several hours in filtrated seawater for 
mucus production. Microorganism concentrations in seawater, were assessed by flow cytometry as 
described by Jacquet et al. (2013) at the beginning and end of the incubation. The population 
dynamic (growth or decline via coral predation) was calculated using the equations of Ribes et al. 
(1998) (see the equation in details in paper n°3). To only assess the changes in the mucus-associated 
microorganisms, the concentrations in the experimental beakers were corrected from a blank 
(filtrated seawater alone, no coral nubbin) incubated in parallel. 
The activity of the mucus-associated bacteria was assessed by monitoring the extracellular 
activity (EEA) of the α-glucosidase and the aminopeptidase, the two main enzymes degrading carbon 
and nitrogen respectively. The EEA was measured by fluorometry following a protocol developed by 
Hoppe (1983) and adapted to corals by Fonvielle et al (2015). The principle of this technique is to 
incubate mucus (and associated bacteria) with fluorescent substrate analogues (4-methylumbeliferyl-
α-D-glucopyranoside (αMUF) for the α-glucosidase and L-Leucine-7-amido-4-methyl-coumarin 
hydrochloride (Leu-MCA) for the aminopeptidase), which are then cleaved by the enzyme activity 
into two fluorescent compounds: the 4-methylumbeliferone (MUF) and the amino 4-methylcoumarin 
(MCA) respectively. The emitted fluorescence is directly proportional to the enzymatic activities and 
can be monitored using a spectrofluorometer. The relation between the fluorescence intensity and 
the quantity of hydrolyzed substrate is obtained by establishing a calibration curve using known 
concentrations of commercial MUF and MCA. 
The matter degradation by the mucus-associated bacteria can be calculated considering the 
enzymatic activity and the concentration of total organic matter. The calculation was performed 
according to the following equation: %X degraded = EEAmaxx100/TOX with X being either carbon (C) 
or nitrogen (N), EEAmax is the maximal enzymatic activity (nmol L
-1 h-1) of α-glucosidase (for C 
degradation) or aminopeptidase (for N degradation). TOX (nmol L-1 h-1) is the quantity of organic X 
contained in the mucus. TOX was calculated as TOX=TOXcoral-TOXblk with TOXcoral and TOXblk (nmol L
-
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1 h-1) the TOX concentrations in the seawater at the end of the incubation with or without nubbin 
respectively.  
IV. Molecular approach: signalling pathways 
IV.1. Aims and difficulties 
In order to identify the molecular signalling pathways involved in the coral response to 
oxidative stress, we assessed the activity of the mitogen active protein kinases (MAPKs). MAPK 
activation occurs through its phosphorylation by an upstream kinase, the Mitogen-Activated protein 
Kinase Kinase (MAPKK). An appropriate readout for the activity of the pathway is therefore to 
monitor the phosphorylation of the MAPKs using western blot analysis.  
The western blot is a widely used analytical technique that consists in separating proteins of 
an extract on a membrane and revealing the target protein signal with specific antibodies (in our case 
specific of the phosphorylated or the total form of the studied MAPKs). Without going into details, 
the main steps are (fully describe in Mahmood and Yang 2012) and are the following: 
- Preparation of the protein extract 
- Protein separation by size with a gel electrophoresis 
- Transfer of the proteins from the gel to a membrane 
- Staining of the membrane with specific antibodies 
- Protein detection  
The activity of the MAPK proteins has never been studied in corals before. The challenges of 
applying this technique to coral extracts were in the sample preparation step, to keep the protein 
phosphorylation intact and in the protein detection, to determine specific antibodies that target 
coral MAPKs.  
IV.2. Description of the new steps of the experimental design  
IV. 2. 1. Sample preparation 
 The preparation of coral protein extract needed 3 steps, as described in the following 
paragraph. The western blot was then performed according to the standard procedure (Mahmood 
and Yang 2012). 
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Tissue extraction in Laemmli buffer 
Coral tissue was removed from the skeleton using an air-pick in 1 mL Laemmli buffer (1.5 X, 
Laemmli 1970). The uses of Laemmli buffer as well as the small extraction volume are essential to 1) 
preserve the protein phosphorylation and 2) concentrate the protein extract for a clear signal on the 
western blot.  
Purification of the extract 
Samples were then sonicated for 30 sec, and centrifuged (3 x 5 minutes at 15 000 g) to 
remove the lipid supernatant and debris. This step is important in order to obtain a clear extract 
suitable for western blot analysis.  
Protein quantification and final preparation  
To be able to load the same amount of proteins in each load of the gel, the protein 
concentration of each coral extract was quantified using a BCA protein assay (Thermo Fisher 
Scientific BCA kit), following the manufacturer’s recommendation. 1,4 Dithiothreitol (1 mM) and 
bromophenol blue (0.1%) were then added to the samples before they were heated for 5 minutes at 
95°C.  
IV. 2. 2. Antibody validation 
In the thesis, two different MAPKs were studied: the extracellular signal regulated kinase 
(ERK, paper n°1) and the c-Jun N-terminal kinase (JNK, paper n°6). For each MAPK; two antibodies 
were validated: an antibody targeting the total form of the protein and an antibody targeting the 
phosphorylated form of the protein (Table 6).  
Table 6. Validated antibodies. 
 
The methodological paper (n°1) describes in details the steps of validation of the 
antibodies directed against the two forms of ERK. A similar approach was used to validate the 
JNK antibodies in the paper n°6. 
Antibody Manufacturar 
 Catalog 
number 
RRID 
p44+42 MAPK (Erk1,2) Antibody (3F8) Thermo Fisher Scientific MA5-15605 AB_10983247 
Phospho-p44 MAPK + p42 MAPK 
pTyr204 Antibody (B.742.5) 
Thermo Fisher Scientific MA5-15174  AB_10980347 
pTPpY Antibody Promega V7931 AB_430864 
pan-JNK Antibody R&D Systems AF1387 AB_2140743 
 
Paper n°1 - Validation of commercial ERK antibodies against the ERK orthologue of the 
scleractinian coral Stylophora pistillata 
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Figure S1. Uncropped blot images for Figure 2 and supplementary replicates. 
 
Paper n°1 - Validation of commercial ERK antibodies against the ERK orthologue of the 
scleractinian coral Stylophora pistillata 
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Figure S2. Uncropped blot images for Figure 3 and supplementary replicates. 
 
Paper n°1 - Validation of commercial ERK antibodies against the ERK orthologue of the 
scleractinian coral Stylophora pistillata 
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Figure S3. Uncropped blot images for Figure 4. 
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Chapter 3 | Effects of UVR, temperature and nutrient 
condition on coral physiology - Summary of the results 
As previously discussed, there is increasing evidence that sea surface temperature is the 
main factor driving physiological changes in corals (Hoegh-Guldberg 1999; Hughes et al. 2017). 
However, these changes are not always linearly correlated to temperature, which suggests that other 
environmental factors may mitigate coral response to temperature variations. UVR, for example, is 
an important factor to take into account when investigating coral health, because it may induce 
oxidative stress in cells and increase coral bleaching susceptibility (Shick et al. 1996). Despite the 
threat that represents the parallel climate change induced-increase in UVR and temperature 
(Watanabe et al. 2011; Collins et al. 2013), few studied investigated their combined effects on corals. 
In addition, these works mainly focused on few biological parameters, and the results obtained 
showed a great variability in the coral response (Table 3), suggesting species specificities and/or 
influences of the environmental context.  
The first aim of this thesis was thus to improve our knowledge on the effects of UVR (natural 
exposure or increase in UVR, hereafter called UVR stress) on the physiology and response to thermal 
stress of several coral species. These coral species were maintained in different environmental 
conditions: (i) different feeding regimes (heterotrophic supplies or only autotrophy), (ii) different 
inorganic nutrient levels (depletion or enrichment), (iii) different seasons (summer and winter). The 
second aim was to identify one of the molecular pathways involved in the coral response to oxidative 
stress, in order to better understand what modulates coral response to environmental changes.  
The results that will be presented in this chapter are a summary of those presented in five 
different studies summarized in Table 4 and referred to the number of the corresponding paper.  
I. UVR and global warming 
 The following paragraphs summarize the main obtained results and show that: 1) the 
physiological response of corals to a UVR stress is species-dependent; 2) the physiology of acclimated 
coral is affected or not by natural UVR exposure; 3) UVR worsens the effect of thermal stress and 4) 
the environmental context can mitigate the effects of thermal stress and UVR.  
I. 1. Coral response to a UVR stress is species specific 
 In the first experiment (paper n°2), we compared the effect of UVR stress (increased level 
from no UVR to a normal dose received at 5m depth) on the physiology of two genetically distant 
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coral species: Pocillopora damicornis and Turbinaria reniformis bearing the same symbiont clade (C1) 
in their tissue. Our results first showed several physiological differences between these two species 
(summary in Table 7). T. reniformis, presented 3 times less symbionts per surface area, twice higher 
chlorophyll per symbiont, and 2.6 times more proteins than P. damicornis. However, the two species 
had similar respiration and grazing rates even though P. damicornis had higher photosynthetic and 
calcification rates. The responses of the two coral species to UVR exposure were also very different 
(Table 8). UVR decreased the symbiont density, the protein content, the calcification and the grazing 
rates of P. damicornis while it had no effect on T. reniformis.  
Table 7. Physiological differences between P. damicornis and T. reniformis (paper n°2). The red 
numbers highlight differences between the two species by showing the greatest value between the 
two.  
 
Biological parameters P. damicornis T. reniformis
Symbiont density (x106 cm-2) 2.27 ± 0.1 0.746 ± 0.09
Protein content (mg cm-2) 0.115 ± 0.03 0.295 ± 0.05
Chlorophyll content (pg cell-1) 2.15 ± 0.8 5.14 ± 2
Xanthophyll content (pg cell-1) 0.123 ± 0.07 0.451 ± 0.2
Carotenoid content (pg cell-1) 1.76 ± 0.5 3.52 ± 0.5
Dinoxanthin concentration (pg cell-1) 0.0001 ± 0.0003 0.006 ± 0.002
Net photosynthesis (µmolO2 cm
-2 h-1) 0.857  ± 0.09 0.342  ± 0.1
Fv/Fm 0.669 ± 0.019 0.556 ± 0.044
Respiration rate (µmolO2 cm
-2 h-1) -0.589  ± 0.1 -0.441 ± 0.2
Calcification (µmolCaCO3 cm
-2 d-1 ) 14.8 ± 1.8 9.22 ± 3
Grazing rate (prey cm-2 h-1) 42.3 ± 6.0 40.8 ± 20
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Table 8. Summary of the effects of temperature (T), ultraviolet radiations (UV) and the 
combination of both stressors (UV+T) on P. damicornis and T. reniformis. “+” means positive effect: 
an increase of the value compared to the control condition, “-“ means negative effect: a decrease 
of the value compared to the control condition and “=” means no effect, the final value is not 
different from the control condition. Red indicates significant effects of temperature alone; violet 
indicates effects of UVR alone and yellow indicates an interaction between UVR and temperature. 
In brackets is indicated whether the effects are additive (no interaction of UV and T in the ANOVA’s 
results), synergistic or antagonistic (significant interaction between UV and T in the ANOVA’s 
results). 
 
I. 2. Coral response to UVR stress depends on the nutritional status 
The different experiments carried out during the PhD allowed to assess the role of nutrition 
(both heterotrophic feeding (comparison papers n°2 and 5) and nutrient level (paper n°5)) on coral 
response to UVR. 
Heterotrophic feeding 
The comparison between fed (with Artemia nauplii) and unfed colonies of P. damicornis 
(papers n°2 and 5) showed that only fed colonies were impacted by UVR (significant decrease in 
symbiont density, protein content and calcification) (paper n°2; Chapter 3 §I.1), UVR had no effect on 
unfed colonies (paper n°5; Chapter 3 §I.2.2). The different responses were associated with 
differences in the tissue parameters: unfed nubbins had about 75% less symbionts than fed nubbins, 
87% less chlorophyll a and 98% less proteins (Table 9).  
Species
Envir. 
factors
Symbiont 
density
Protein
content
Chlorophyll
content
Pn R
Calcification 
rate
Grazing rate
P. 
damicornis
T - - + = = - =
UV - - = = = - -
UV+T
-
(additive)
-
(synergistic)
+
-
(additive)
-
(additive)
-
(synergistic)
= 
(antagonistic)
T. 
reniformis
T = = = = = = -
UV = = = = = = =
UV+T = = = = =
-
(synergistic)
-
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Table 9. Comparison of the tissue parameters of fed and unfed nubbins of P. damicornis (papers 
n°2 and 5). “Temp.” is the temperature; “UVR cond.” Is the UVR condition (0UV means no UVR, UV 
means exposed to UVR); “Symbionts”, “Chl a“ and “Proteins are the symbiont, chlorophyll a and 
protein contents in %. 
 
Nutrient level 
 Three nutrient levels were tested on unfed nubbins of P. damicornis (paper n°5): a depleted 
condition (<0.1 µM nitrate (NO3) and <0.05 µM phosphate (PO4)), a control condition (~0.5 µM NO3 
and ~0.1 µM PO4) and an enriched condition (3 µM NO3 and 0.5 µM PO4). Nutrient limitation lowered 
gross photosynthetic rates while nutrient enrichment decreased coral growth. Despite these effects 
of nutrient levels on the coral physiology, nubbins were unaffected by UVR regardless of the nutrient 
condition. 
I. 3. Effect of natural UVR exposure on the physiology of 
acclimated corals and seasonal variability 
The access to shallow reef corals (i.e. acclimated to UVR) in New Caledonia allowed us to 
investigate how natural UVR exposure affects the physiology of acclimated corals and whether these 
effects change with the season (papers n°3 and 4). Our results showed that UVR status (exposed or 
shaded) had little effects on A. muricata regardless of the season (symbiont density chlorophyll a and 
protein contents, heterotrophic feeding and calcification rates, papers n°3 and 4), at the exception of 
the photosynthetic efficiency (rETRmax) which was increased by UVR in winter, and decreased in 
summer. However, nubbins physiology varied with the season itself: in summer, it had fewer proteins 
and a lower photosynthetic efficiency but higher calcification rates than in winter (paper n°4).  
UNFED vs FED (% of change)
Temp. UVR cond. Symbionts Chla Proteins
25°C 0UV -74.1 -87.4 -97.7
25°C UV -48.7 -82.7 -92.6
30°C 0UV -86.1 -93.8 -95.4
30°C UV -73.3 -91.3 -89.1
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Table 10. Effects of season and UVR on coral physiology. “+” indicates positive effects,“ -“ indicates 
negative effects, “Ø” indicates no effects, “S” indicates Summer and “W” indicates winter values. 
Indicated values are means ± standard deviation. 
 
I. 4. UVR worsens the thermal stress effects 
I. 4. 1. Effect of thermal stress  
Similarly to UVR exposure, coral responses to thermal stress were species-dependent. High 
temperature alone reduced the symbiont density, the protein content and the calcification rates of P. 
damicornis while only grazing rates were decreased in T. reniformis (paper n°2). A. muricata (paper 
n°3) was the most affected species as high temperature led to 1) a decrease in symbiont density, 
chlorophyll a concentration, protein content, photosynthetic efficiency (rETRmax) and net 
photosynthesis; 2) an increase in respiration rates and 3) an enhancement of prokaryotes 
consumption.  
 Our results showed that nutrient levels modulate the effects of high temperature on P. 
damicornis physiology (paper n° 5). Nutrient enrichment alleviated the negative effects of thermal 
stress on chlorophyll a content, net and gross photosynthesis as well as respiration rates while 
nutrient limitation led to a higher loss of chlorophyll a and lower growth rates.  
I. 4. 2. UVR and thermal stress 
 Overall, UVR (both UVR stress and natural exposure) worsened the effects of high 
temperature on coral physiology, even in the most resistant species (T. reniformis). In P. damicornis 
(paper n°2), the combination of UVR with thermal stress led to higher loss of proteins and symbionts, 
Biological parameters
Effects of season under 
ambiant UVR
(S compared to W)
Effects of UVR in 
winter (UV compared 
to 0UV)
Effects of UVR in 
summer
(UV compared to 0UV)
Symbiont density
(105cm-2)
Ø Ø Ø
3.43 ± 1.6 - 4.76 ± 1.0 4.76 ± 1.0 - 3.28 ± 0.9 3.43 ± 1.6 - 2.65 ± 0.9
Chla content               
(mg cm-2)
Ø Ø +
0.25 ± 0.07 - 0.31 ±
0.06
0.31 ± 0.06 - 0.28 ±
0.02
0.25 ± 0.07 - 0.16 ±
0.05
Protein content                
(mg cm-2)
- Ø Ø
0.45 ± 0.1 - 0.67 ± 0.1 0.67 ± 0.1 - 0.56 ± 0.08 0.45 ± 0.1 - 0.48 ± 0.08
rETR
- + -
22.6 ± 3.2 - 41.7 ± 1.8 41.7 ± 1.8 - 29.6 ± 2.5 22.6 ± 3.2 - 33.5 ± 5.3
Calcification rate 
(µmol cm-2 d-1)
+ Ø Ø
19.7 ± 1.7 - 12.5 ± 2.5 12.5 ± 2.5 - 12.3 ± 2.2 19.7 ± 1.7 - 22.8 ± 2.7  
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causing lower oxygen fluxes (net photosynthesis and respiration) and calcification rates. Although T. 
reniformis was unaffected by UVR alone, the combination of UVR with high temperature led to a 
decrease in the calcification rates. Similarly, despite the acclimation of A. muricata to UVR (paper 
n°3), the combination of natural UVR with high temperature led to higher decrease in symbiont 
density, chlorophyll a content and photosynthetic rates than under high temperature alone and 
triggered a consumption of small autotrophs in suspension in seawater.  
The only exception was observed in unfed nubbins of P. damicornis (paper n°5) which 
remained unaffected by UVR even at high temperature. 
II. JNK signalling pathway and oxidative stress defenses  
 The following paragraph summarizes the main results on the identification of one of the 
molecular pathways involved in the coral response to oxidative stress. The work was performed with 
Stylophora pistillata and based on the hypothesis that antioxidant defense are triggered by MAPK 
signalling pathways whose functions are conserved from bacteria to humans (paper n°6). 
In this work, we first confirmed the presence of JNK signalling pathway in S. pistillata and 
showed that temperature and UVR triggered its activation similarly to human cells. In coral nubbins, 
JNK phosphorylation was maximal after 30 min exposure to high temperature or UVR. The 
combination of the two factors led to significantly higher JNK activation than single stressor 
exposure. We also showed that JNK pathway was involved in the oxidative stress response. While 
there was a slight increase in ROS concentrations under UVR, thermal stress, and the combination of 
the two stressors when JNK was activated, there was a significant increase when JNK activation was 
blocked with an inhibitor. These increases were proportional to the initial JNK activation; i.e. it was 
higher in nubbins exposed to a combined stress. After 24h in this latest condition (UVR + high 
temperature + JNK inhibitor), nubbins lost 30% on their symbiont while they did not bleach without 
the inhibitor (summary Figure 18).  
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Figure 18. Summary of the results obtained for an exposition of S. pistillata to a combined stress of 
UVR and high temperature. JNK signalling pathway is activated by the stress exposure and down 
regulates the increase in intracellular ROS (A). JNK inhibitor blocks JNK activation which impairs 
ROS scavenging capacities and results in coral bleaching (B). The western blot images show JNK 
activation in the control condition (C), under UVR alone (UV), at high temperature (T), under the 
combination of UVR and high temperature (UVT). 
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Chapter 4 | Combined effects of UVR, temperature, 
seasonality and nutrient level on mucus production 
and coral microbiome – Summary of the Results 
As previously described in the introduction chapter, coral mucus plays a major role both for 
corals, as a first defense against environmental stresses (Brown and Bythell 2005), and for the mucus 
associated bacteria and the reef ecosystem as food source, energy carrier and particle trap (Wild et 
al. 2004; Levas et al. 2016). Despite its importance, very little is known about the direct and indirect 
(through changes in coral physiology) effects of environmental factors on mucus (organic matter) 
release, degradation by the associated microorganisms or transfer to the ecosystem. One of the aims 
of the thesis was to complement this poorly known aspect of the coral reef ecology by investigating 
the single and combined effects of UVR, temperature, season, and nutrient level on 1) coral derived 
organic matter fluxes, 2) organic matter degradation by mucus-associated bacteria; 3) mucus and/or 
coral associated bacterial community.  
I. Organic matter fluxes, UVR, global warming, nutrient level and 
seasonal variability 
In paper n°5, parent colonies of Pocillopora damicornis were grown without UVR and were 
therefore devoid of MAAs in their tissue at the start of the experiments. We thus tested the effect of 
an increased UVR exposure (i.e. UVR stress) during the experiment.  
On the other hand, in papers n°3 and 4, Acropora muricata nubbins were sampled in the field 
and therefore acclimated to high levels of UVR. In these papers, we thus tested the effect of natural 
UVR exposure on corals. 
For both species (P. damicornis and A. muricata), the fluxes of total organic matter (total 
organic carbon, TOC, and nitrogen, TN) were always positive, from the corals to the seawater, 
meaning that there was a net release of organic matter in all tested conditions.  
- For P. damicornis, UVR stress was the main factor influencing organic matter release rates. It 
significantly decreased TN release, regardless of the inorganic nutrient enrichment performed while 
it increased TOC release when combined to a nutrient enrichment. High temperature alone did not 
affect the organic matter fluxes but it compensated the negative effects of UVR on TN release. 
- A. muricata released the same amount of total organic matter (TN and TOC) regardless of the UVR 
or temperature condition (papers n°3 and 4). High temperature, which was the main environmental 
  Chapter 4    
110 
 
factor influencing matter fluxes for this species, had a significant effect on the quality of the mucus 
released (i.e. particulate or dissolved matter). In the thermal stress experiment (paper n°3) a shift 
from POM to DOM release and DOM to POM uptake was observed from 26°C to 30°C (i.e. with 
temperature increasing to 30°C, more DOM is released compared to POM, while more POM is 
removed, compared to DOM). In the seasonal experiment (paper n°4), the mucus was only 
composed by POC in winter (23 ± 0.6°C) (nubbins took up DOC and released POC) and by a mix of 
POC and DOC in summer (29 ± 0.9°C).  
 
II. Mucus associated bacterial activities: effect of UVR, global warming, 
nutrient level and seasonality 
II. 1. Effects of UVR 
In P. damicornis (paper n°5), UVR stress decreased α-glucosidase and aminopeptidase 
maximal extracellular enzymatic activity (EEAmax) while it had no effect on A. muricata’s microbiome 
enzymatic activities (paper n° 3) and little effects regardless of the season (paper n°4). The only 
exception was in summer, UVR exposure led to a decrease in α-glucosidase EEAmax in A. muricata’s 
mucus (paper n°4).  
II. 2. Effects of high temperature 
High temperature increased α-glucosidase and aminopeptidase EEAmax in both species 
(papers n°3 and 5) as well as summer compared to winter in A. muricata associated bacteria (paper 
n°4).  
II. 3. Matter degradation 
For both species, and regardless of the environmental conditions, the amount of mucus 
degraded by the α-glucosidases and aminopeptidases of the associated bacteria was only a small 
fraction of the total organic matter released by corals (between 0.6 and 8% for N and 0 and 1 % for C 
for P. damicornis and less than between 0.03% and 1% for C and 0 and 8% for N). 
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III. Coral and mucus associated bacteria: effect of seasonality and UVR 
exposure  
III. 1. Mucus associated microbiome 
The mucus associated bacterial community of Acropora muricata (paper n°4) was dominated 
by 8 different OTUs belonging to the genera Oleibacter, Arenicella, Aestuariibacter, Candidatus 
Rhabdochlamydia, Coxiella; the Rickettsiaceae family and the DB1-14 order (Table 11). Among them, 
four varied between summer and winter: Oleibacter and Aestuariibacter had higher abundance in 
summer while Coxiella and the α- proteobacterium from the DB1-14 class (hereafter called α-prot 1) 
had higher abundance in winter. In summer, UVR exposure had no effect on the bacterial community 
which was dominated by Oleibacter (about 75%) and Coxiella (about 15%). In winter however, UVR 
status impacted the bacterial community: the genus Arenicella and two OTUs from the DB1-14 class 
(α-prot 1 and 2) were more abundant under UVR while Oleibacter, Coxiella and a genus from the 
Rickettsiaceae family were more abundant without UVR. Under UVR, the bacterial community was 
dominated by the genus Arenicella (~43%), Coxiella (~20%), α-prot 1 (~16%) and Oleibacter (~11%). 
Without UVR, the community was dominated by Coxiella (43%), Oleibacter (~28%) a bacteria from 
the Rickettsiales family and α-prot 1 (~10 % each). 
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Table 11. Summary of the 8 OTUs associated with A. muricata mucus. 
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Table 12. Summary of the effects of UVR and season on the 8 OTUs associated with A. muricata 
mucus. Blue highlights bacteria more abundant in winter; yellow indicates more abundant in 
summer; purple is bacteria more abundant under UVR in winter; grey is bacteria more abundant 
without UVR in winter. 
 
III. 2. Coral associated microbiome 
 Within A. muricata tissue, 505 OTUs belonging to more than 100 different genera were found 
to be significantly different from the seawater. Among them, 19 different genera, which belonged to 
the core microbiome (i.e. the genera present in 90% of the samples), represented more than 0.5% of 
the total population (Table 13). Contrary to the mucus community, UVR exposure had no effect on 
coral associated bacteria. Temperature however led to significant changes in 7 genera: Thalassospira 
and 29 OTUs of Endozoicomonas were more abundant in winter while 22 other Endozoicomonas 
OTUs, Candidatus Amoebaphilus, Leptilyngbya, Thalassotalea, two genera from the 
Rhodobacteraceae and LWSR-14 families were more abundant in summer. The winter microbial 
community was dominated by Endozoicomonas (~60% of the community) and Thalassospira (~23%). 
In summer, a different population of Endozoicomonas represented about 77% of the community. 
Remarkably, summer was also characterized by a higher abundance of several minor Cyanobacteria 
(abundance <0.5% of the total population) as well as minor bacteria usually found in diseased, 
stressed or bleached corals (from the families of Alteromonadaceae, Colwelliaceae, 
Rhodobacteriaceae, Planctomycetaceae and the order Rhizobiales). 
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Table 13. Major genera composing the coral associated bacterial community. Brown highlights 
bacteria with antibacterial or nutritional function; yellow indicates bacteria previously found to be 
associated with diseased or stressed corals; green is diazotrophic bacteria.  
 
The effects of UVR and seasons on coral and mucus microbiomes are summarized in Figure 19. 
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Figure 19. Summary of the effects of UVR and seasons on coral and mucus microbiomes. “Ø” 
indicates no effects. Exposure to today’s levels of UVR has no effects coral microbiome but induces 
changes in the mucus microbiome. Seasons induce changes in both coral and mucus bacterial 
communities. 
  
   
116 
 
 
  
  
   
117 
 
  
   
118 
 
  
  Chapter 5   
119 
 
Chapter 5 | General discussion and perspectives 
I. UVR and corals 
 While most studies on the effects of UVR on corals mainly focused on MAAs and bleaching, 
and did not look at the interactions with other environmental parameters, the aim of this thesis was 
to assess the effect of increased or present time UVR level, alone or in combination with 
temperature and nutrients, on several biological parameters including symbiont density, protein and 
pigment contents, photosynthesis, respiration and calcification rates, heterotrophic feeding, mucus 
excretion and degradation by the associated bacteria as well as coral microbiome. The work brought 
several answers to the major questions presented in the introduction (§III.2.6) and which are listed 
below:  
1) Which are the changes in coral physiology and in coral-associated microbes between corals 
exposed to natural and those UVR shaded from UVR? 
2) How do corals respond to an increased UVR level? Is there a unique response or is the response 
species-specific?  
3) How does increased UVR impact mucus release and degradation? 
4) How does UVR affect the coral response to seawater warming and eutrophication?  
5) Which are the molecular pathways involved in the coral’s response to increased UVR?  
Summary of the results are presented Figure 20 and Figure 21. 
 I. 1. Changes in coral physiology and in coral-associated microbes 
between corals shaded from UVR and those exposed to natural UVR 
These experiments were performed with nubbins of Acropora muricata, from New 
Caledonia, at three time points corresponding to the austral winter, summer and intermediate 
season (February, May and July, papers n°3 and 4,Table 5). The results obtained first suggest that 
UVR has a different effect on A. muricata physiology depending on the season, i.e. on the 
temperature and the level of UVR and irradiance. In winter, when temperature and UVR levels were 
at their lowest range (23.1 ± 0.6°C), UVR enhanced the photosynthetic efficiency of the photosystem 
II and did not impact coral physiology. This observation, made for the first time in corals, is similar to 
what was previously observed in phytoplankton which was able to use UVA for photosynthesis 
(Nilawati et al. 1997; Barbieri et al. 2002; Helbling et al. 2003). In that case, UVR can be considered as 
beneficial to corals, as it is a source of supplementary energy for photosynthesis. However, in 
summer, the combined increase in temperature and UVR (29.3 ± 0.9°C) induced coral bleaching and 
the loss of photosynthetic efficiency due to enhanced oxidative stress (reviewed in Banaszak and 
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Lesser 2009). Despite these changes in coral physiology, bacterial communities associated with the 
tissue and skeleton of A. muricata were not affected by UVR, at both seasons suggesting that 
bacteria are protected from UVR likely because of the MAAs and absorbing pigments present inside 
the coral tissue (Shick and Dunlap 2002).  
Concerning mucus production, UVR is known to photolyse organic matter (Herndl et al. 
1997), and in that sense, should impact the quality of coral mucus released in seawater. However, we 
did not observe any change in the quality (dissolved versus particulate matter) of the mucus released 
by corals in presence or absence of UVR, likely because of the presence of protective MAAs (Drollet 
et al. 1997). Mucus composition (ratio POM/DOM) was rather affected by the heterotrophic activity 
of the coral holobiont which changed their uptake rates and release of dissolved and particulate 
organic matter. 
The last observation concerned mucus-associated bacterial community, which shifted in 
winter from a community dominated by the genera Coxiella and Oleibacter without UVR to a 
community dominated by Arenicella under UV. These changes, never assessed before with mucus-
associated bacteria, suggest a species-specific resistance to UVR, which may be attributed to 
differences in photoprotective mechanisms, as previously observed with marine biofilm communities 
(Elasri and Miller 1999; Joux et al. 1999; Arrieta et al. 2000; Winter et al. 2001). In summer, however, 
UVR had no effect on the community suggesting either changes in the bacterial sensitivity to UVR 
with temperature (Ravindran et al. 2013) or differences in mucus physical properties, leading to a 
higher protection. More experiments are needed to understand which factors govern the bacterial 
response to UVR.  
I. 2. Coral response to an increased UVR level: is it species-specific? Is 
there an impact on mucus release and degradation?  
The results obtained in this thesis clearly show that not all coral species were affected by an 
exposure to increased UVR level. For example, while Pocillopora damicornis bleached, slowed down 
its calcification and grazing rates and relied on its energetic reserves (i.e. proteins) to maintain 
photosynthesis and respiration rates at their maximal levels under UVR, Turbinaria reniformis, did 
not show any significant physiologic changes (paper n°2). Such difference in sensitivity could be 
attributed to: i) the tissue thickness and morphology, T. reniformis having more thicker tissue than P. 
damicornis; ii) pigment content of the symbiont cells and namely the carotenoid levels, also higher in 
T. reniformis and iii) symbiont density (lower in T. reniformis), and the balance between benefic 
energy and harmful ROS production. Previous work indeed showed that coral species having a high 
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symbiont density were more sensitive to bleaching (Cunning and Baker 2013). We tested this theory 
further by comparing P. damicornis, fed with Artemia salina, and containing a high symbiont density, 
with unfed P. damicornis, harboring 5 times less symbionts. P. damicornis, was negatively impacted 
by UVR, when fed, confirming that an excessive concentration of symbionts exacerbates UVR effects 
likely by inducing a parallel excessive production of harmful oxygen radicals (Wooldridge 2013; 
Cunning and Baker 2013). The results obtained in this thesis thus highlight a negative relationship 
between symbiont density and UVR impact on coral physiology, and may explain the different effects 
of UVR and thermal stress observed in the literature.  
This thesis is also the first work to assess the effect of UVR stress on the release of organic 
matter by coral colonies. We found that UVR reduces total organic nitrogen (TN) release and 
therefore affected the composition of the coral-derived organic matter. This is likely due to a 
reduction in nitrogen uptake rates, as it was previously observed in phytoplankton (Serra et al. 1978; 
Butler et al. 1979; Olson 1980; Anderson and Roels 1981; Collos et al. 1996; Hessen et al. 1997). 
Modifications in mucus quality may change the reef water biochemistry and the reef productivity 
leading to potential modification of the food chain structure. For example, diazotrophic bacteria 
which are able to fix N2 might be favored following an increase in UVR compared to other bacteria as 
the availability of coral-derived-nitrogen will decrease (Sandroni et al. 2007; Cardini et al. 2015). In 
the meantime, UVR also decreased the aminopeptidase activity of the mucus-associated bacteria 
likely because of photolysis (reviewed in Cunha et al., 2010). This suggests that despite the protective 
properties of the mucus, climatic conditions which will enhance UVR at the reef surface may lead to 
significant changes in the nitrogen cycle and food chain functioning of the whole reef.  
I. 3. Effects of UVR on coral response to global warming, eutrophication 
and nutrient depletion 
We found that corals exposed to UVR and thermal stress bleached more severely and faster 
than the same species protected from UVR either in UVR-acclimated species (paper n°3) or in 
resistant species (i.e. see T. reniformis in paper n°2). This is due to the fact that UVR induces ROS 
production (Lesser 2012) that comes in addition to the thermal-stress induced ROS production. To 
show this pattern, we developed a protocol to directly measure ROS production under different 
environmental conditions. Instead, previous studies evidenced increased ROS levels in corals only 
indirectly, through increasing antioxidant enzymatic activities for example (Lesser et al. 1990b; 
Yakovleva et al. 2004). These observations highlight the importance of considering UVR exposure for 
predicting coral bleaching and to take into account the depth at which colonies thrive and the 
position of the colony within the reef. Moreover, with climate change, reefs exposed to low UVR 
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today will deal with higher intensities in the next decades and might therefore become more 
sensitive to coral bleaching. 
Our results also showed no effect of UVR on coral response to eutrophication or nutrient 
depletion (paper n°5). However, P. damicornis nubbins used in the experiment harbored a very low 
symbiont density that reduces the effects of UVR (see Discussion §I.2.). More studies are needed to 
see whether UVR can impact the response to different nutrient level of corals with higher symbiont 
density.  
 
Figure 20. Summary of the effects of UVR and thermal stress on coral physiology (metabolism and 
tissue parameters). “-“ indicates negative effects, “Ø” indicates no effect. Large arrow indicates 
high effects. UVR has no effect on acclimated corals and/or harbour high protective pigment 
concentrations. UVR has negative effects when colonies harbour high symbiont density or under 
thermal stress. Thermal stress negatively affects coral physiology. High N+P supply decreases these 
negative effects but UVR and nutrient deficiency worsen them. 
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Figure 21. Summary of the effects of UVR and thermal stress on organic matter release. “-“ 
indicates negative effects, “+” indicates positive effects and “Ø” indicates no effect. Today’s UVR 
levels has no effect on POM and DOM release but increased UVR doses triggers a decrease in TN 
release. Thermal stress does not affect total organic matter fluxes but negatively impacts POM 
release and increases DOM release (i.e. thermal stress modifies the released matter quality).  
I. 4. Molecular pathways involved in the coral response to 
increased UVR  
During the PhD, we also reported for the first time one of the intracellular signalling that 
allows corals to rapidly respond to UVR and high temperature stresses. Our results show that the JNK 
protein activity is directly linked to coral capacities to cope with the ROS production induced by UVR 
or high temperature suggesting that the ancestral function of JNK is conserved (Runchel et al. 2011). 
In a context of rapid climate change where the environmental pressure on corals increases, the 
knowledge of cellular pathways involved in the response of corals to stressors is of particular 
importance as it defines coral capacities to overcome these changes. For example, we showed that 
under the combination of UVR and high temperature, the chemical inhibition of JNK pathway leads 
to a drastic increase in the cellular ROS concentration and in the long run, to coral bleaching. Any 
chemical compounds that would affect JNK activity might therefore also affect coral sensitivity to 
climate change. This information might therefore be of major importance for the water quality 
management. 
II. Temperature effects on corals 
In order to evaluate the combined effects of UVR and thermal or nutritional stress, we also 
studied the individual effects of temperature and/or nutrients on coral physiology, mucus production 
and degradation. Although thermal stress or nutrient level on coral physiology and symbiont-host 
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interactions have been very well studied in the past, our work is one of the few which has 
investigated the combined effects of these parameters, and to have taken into account the release of 
organic matter as well as its degradation by the associated bacteria. Overall, our results are 
consistent with recent field observations which found that temperature is the main environmental 
factor responsible for coral bleaching (Hughes et al. 2017) but also highlight the importance of 
considering a multifactorial approach to understand the coral response to environmental changes.  
II. 1. Temperature, the main factor influencing coral physiology 
The experiments conducted during the PhD, highlight some important factors, which 
determine the coral response to high temperature. First of all, we observed strong species-specific 
differences in energy allocation and stress response in two species (P. damicornis and T. reniformis) 
harbouring the same symbiont clade and experiencing the same recent growth history. While P. 
damicornis bleached rapidly following thermal stress, T. reniformis did not show any impact on its 
symbiosis and/or metabolism. These observations with those of previous work on the same species 
(Marshall and Baird 2000; Floros et al. 2004; Ulstrup et al. 2006; Schoepf et al. 2013b) suggest that 
the different resistances to thermal stress are likely linked to different thermal adaptations, due to 
the long genetic distance between the two species. Combined with different resistance to UVR (T. 
reniformis being also more resistant than P. damicornis), these adaptations are likely to provide great 
advantages for some species in the context of climate change. Another factor explaining thermal 
resistance might stand in the ability for corals to use heterotrophic feeding to compensate the loss of 
symbionts during coral bleaching. A. muricata, the most common species of New Caledonia, was 
indeed able to shift from autotrophy to heterotrophy during a thermal stress which allowed nubbins 
to increase their respiration rates and maintain their calcification rates. This capacity is believed to 
provide significant advantage over species that are unable to do so (Hughes and Grottoli 2013; Levas 
et al. 2016) and likely delays the disruption of the symbiosis. Such differences between species have 
to be taken into account when predicting the future evolution of a reef.  
Another aspect that was addressed in this thesis is the importance of nutrient availability in 
seawater to understand the coral response to high temperature. First, we observed that nutrient 
depletion enhances the bleaching sensitivity, due to a general impairment of the coral metabolism, in 
agreement with few previous studies (Titlyanov et al. 2001; Wiedenmann et al. 2013; Rosset et al. 
2015; Ezzat et al. 2015). Such observations, which suggest that corals living in very oligotrophic areas, 
or experiencing nutrient shortage due to water stratification will be particularly fragile during a 
thermal stress event, are also to take into account when predicting the future of the reefs. On the 
other hand, we found that high nutrient level in seawater mitigated the thermal stress effect. 
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Although this is in agreement with some studies showing that seawater supplementation with 
nutrients can alleviate the negative effects of high temperature or low pH (Holcomb et al. 2010; 
Béraud et al. 2013; Tanaka et al. 2014a; Hoadley et al. 2016), some other studies also showed higher 
bleaching sensitivity of corals maintained in eutrophicated waters (Schlöder and D’Croz 2004; 
Cunning and Baker 2013; Tanaka et al. 2014b; Vega Thurber et al. 2014). The variability in coral 
response to nutrient enrichment and thermal stress can be due to the source of nitrogen (nitrate 
versus ammonium) supplied to the corals (Ezzat et al. 2015), but we also hypothesized that it can be 
driven by differences in symbiont density. An excessive concentration of symbionts may indeed 
induce a parallel excessive production of harmful oxygen radicals (Wooldridge 2013; Cunning and 
Baker 2013) which exacerbates thermal stress negative effects (Schlöder and D’Croz 2004; Tanaka et 
al. 2014b), while species harboring low symbiont density might be able to use the additional 
nutrients to support the symbiosis during bleaching (Béraud et al. 2013; Hoadley et al. 2016, this 
thesis). These observations are congruent with the hypothesis developed above (Discussion, §I.2.) on 
the effect of symbiont density on P. damicornis susceptibility to UVR but more studies are needed to 
fully validate our hypothesis. 
II. 2. Temperature variation and changes in the organic matter 
The analysis of the dissolved and particulate fractions of the mucus showed that the quality 
of the OM changes with the environmental conditions under which corals are thriving. In A. muricata, 
temperature strongly affected the composition of the coral-derived organic matter, through changes 
in coral photosynthesis as well as in the heterotrophic/autotrophic balance. At ambient temperature, 
mucus produced by A. muricata, mainly composed of POM, is likely to rapidly sediment to the reef 
bottoms where it will contribute to the important nutrient recycling pathways observed in reefs 
(Muscatine and Porter 1977; Richter et al. 2001; Wild et al. 2004). At high temperature however, this 
mucus, mainly composed of labile DOM, will likely promote the development of free-living-bacteria 
(Ferrier-Pagès et al. 2000; Wild et al. 2004). Such variability might have consequences at the reef 
scale by promoting the growth of pathogenic bacterial communities at high temperature (Haas et al. 
2013; Nelson et al. 2013) which might promote the invasion of corals by pathogens (Barott and 
Rohwer 2012). This aspect of the impacts of climate change on coral reefs is still poorly understood, 
although it might have great consequences on the biochemistry of the reef water and affect all 
organisms via the microbial loop. 
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II. 3. Temperature, the main factor influencing coral associated 
bacteria?  
We also observed that temperature is the main factor responsible for the seasonal variability 
in the bacterial communities associated with the coral holobiont. Within the mucus, high 
temperature in summer enhanced the bacterial aminopeptidase and α-glucosidase activities and, 
together with the changes in the quality of the mucus, caused changes in the mucus-associated 
population. Within the coral microbiome, summer caused a shift in the population of 
Endozoicomonas, an increase in the abundance of bacteria previously associated with diseased and 
stressed corals as well as an increase in diazotrophic bacteria. These changes support the coral 
probiotic hypothesis which posits that a dynamic relationship exists between symbiotic 
microorganisms and environmental conditions which brings about the selection of the most 
advantageous coral holobiont (Reshef et al. 2006). This conclusion reinforces the interest that one 
should have toward the study of the associated microbial community as it likely is an early indicator 
of coral state of stress.  
III. Conclusions and perspectives 
III. 1. Take home messages  
Exposure of UVR-acclimated corals to present time UVR dose has little effect on coral 
physiology and organic matter release likely because corals implement protective mechanisms to 
counteract the direct (photolysis) or indirect (ROS production) effects of UVR. The lack of effect on 
the mucus, the first layer to be exposed to solar radiation, even under high UVR intensities (summer 
radiations), suggests that the presence of UVR-absorbing compounds (MAAs like-compounds) within 
the mucus forms the first defense for corals against photolysis. Within the tissue, corals were able to 
limit the UVR-induced ROS production likely by implementing functional antioxidant mechanisms in 
their cells, as well as synthesizing MAAs like compounds. However, for some corals which are shaded 
from UVR, or which contain high densities of symbionts, these protective mechanisms are not 
sufficient to cope with an increase in UVR (i.e. UVR stress), which induces coral bleaching.  
UVR worsens the effects of thermal stress on corals. This thesis largely complements the 
poor knowledge on the combined effects of UVR and high temperature and highlights the role of 
UVR in the severity of coral bleaching. It shows that corals exposed to UVR (shallow reefs), even at 
present time doses, will be more impacted by thermal stress and more susceptible to die during a 
long term event. We also showed that nutrient depletion or enrichment mitigates the effects of UVR-
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thermal stress. In a time of common effort to protect coral reefs against climate change, these 
information are of major importance and highlight the need for multifactorial approaches.  
UVR sensitivity is function of the symbiont density. One of the conclusions drawn by the 
comparison of different experiments performed in this thesis is that sensitivity to UVR can vary 
within a species depending on the symbiont density. Environmental conditions such as nutrient 
concentrations and heterotrophic prey availability vary between reefs and may locally influence the 
symbiont density of corals. This may partly explain why, two colonies of the same species growing in 
different close area can respond differently to climate change. More work on species at different 
locations or in different environmental conditions is needed to validate this hypothesis. 
The signaling pathway responsible for the down regulation of the production of UVR-
induced ROS in mammals is conserved in corals. JNK signaling pathway is known to be involved in 
the control of oxidative stress in mammalian cells. In corals, we showed that its basal activation was 
also necessary for limiting cellular ROS concentration. Moreover, we also demonstrated that JNK was 
activated by UVR and high temperature and that the inhibition of this activation led to a drastic 
increase in ROS concentration. This demonstrates that coral defenses against oxidative stress are at 
least partly activated by the JNK signaling pathway.  
III. 2. What is next? 
First of all, we raised a technical question on the use of artificial lamps that needs to be further 
addressed. As exposed in the materiel and method (§I.1.1.), UVR lamps deliver a constant irradiation 
and we only adjust the dose delivered over the day. A previous test done by M. Shick at CSM 
(unpublished) seems to indicate that the variability in intensity and time exposure has minor 
influence on corals compared to the received dose. More experiments would be interesting to 
confirm this preliminary result. 
As we showed that coral response to UVR was function of different environmental and biological 
factors, there is an urgent need to study the cross-effects of UVR and other environmental factors 
such as ocean acidification, known to affect bleaching, productivity and calcification (Hoegh-
Guldberg et al. 2007). Anthony et al. (2008) indeed proposed that CO2 induces bleaching via its 
impact on photoprotective mechanisms of the photosystems; UVR could therefore be more harmful 
in acidified water. Moreover, this thesis indicates the need for exploring the sensitivity of different 
species namely to better understand whether resistance of some species, such as T. reniformis, is 
adaptive or acclimatory. To test the adaptive theory, the next step would be to compare the 
response to environmental stressors of other species from the same or a sister family as T. reniformis 
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that we found more resistant to UVR (Dendrophyllidae or Poritidae). Additionally, UVR acclimated 
corals seem to be unaffected by present time UVR dose. It would be interesting to compare the 
response of UVR acclimated nubbins to an increase in UVR. This could be done in New Caledonia by 
exposing nubbins collected at low depth to higher UVR using UV lamps.  
According to our findings, coral sensitivity to UVR would be function of the symbiont density. 
Such hypothesis needs to be further investigated. Two aspects could be explored: 1) the comparison 
of more species harboring different symbiont density (as we did for T. reniformis and P. damicornis) 
to confirm that it is an important criteria to explain species specificity and 2) the comparison of 
individuals of the same species with different symbiont density. For example, the species Astrangia 
Danae, known to harbor different symbiont density within the same reef could be used. This would 
allow confirming that the different responses to UVR we saw are linked to the symbiont density 
rather than the changed environmental factor itself. 
 Our results also suggest that UVR stress might affect the biochemistry of the reef water and the 
microbial loop. More work is therefore needed to understand the consequences of coral response to 
stressors at the reef scale. The first step to test the consequences would be to monitor the variation 
of the diversity and the structure of the reef water microbial community following an increase in UVR 
to confirm that the microbial loop will be affected. Moreover, as a raise in UVR affects N fluxes 
between the coral and its environment, the endosymbiotic diazotrophic community might be also 
affected. More and more questions are raised about the role of endosymbiotic diazotrophic bacteria 
in N recycling within the coral, as they are thought to become an important source of N under stress 
conditions. Monitoring the changes in diazotroph density, community and N2 fixation under UVR 
stress could therefore be relevant to better understand the role of these endosymbiont in the 
holobiont. 
Finally, the work we did on JNK signalling pathway is a preliminary step in the understanding of 
molecular pathways involved in coral stress response. The next step of the work would be to identify 
JNK targets under UVR or thermal stress to understand what happens in between JNK activation and 
the control of ROS concentration. For example, previous work on mammals and hydra showed that 
JNK can activate the FOXO transcription factor responsible for activating antioxidant enzymes (Essers 
et al. 2004; Bridge et al. 2010). Such pathways could also be tested on corals. Other MAPk could also 
be tested in the context of climate change such as p38 also known to be involved in antioxidant 
defenses in mammalian cells (Runchel et al. 2011). Such work has already been initiated as p38 is one 
of the kinases tested on samples collected during Tara expedition. 
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Appendix 
Appendix 1. Translation of Introduction §III.2. 
III.2. Organization and objectives of the thesis 
Experiments in aquaria are meant to better understand the coral response to environmental 
changes and predict the future of coral reefs. Although the complexity and variability of the natural 
environment can hardly be reproduced in tanks, those experiments are useful because they highlight 
the responses and defense mechanisms of corals against a particular stressor. Taken together, they 
help to better understand how corals will face the future. The main problems of those studies are the 
difficulties in capturing 1) the complexity to assess the coral response to stress (i.e. many biological 
parameters to take into account), 2) the diversity in species-specific responses 3) the interactive 
effects of several stress factors that corals have to face simultaneously and 4) the complex 
relationship between corals and the reef ecosystem. The following paragraphs tackle each of these 
difficulties and show how the studies conducted during the thesis highlight some aspects of the 
coral response to UV and thermal stress.  
 
III. 2. 1. Complexity to assess the coral response to stressors 
We cannot assess coral response to stress, i.e. its resistance and resilience to a particular 
stressor, without taking into account all physiological parameters. Each stressor will have a different 
effect depending on the physiological parameter considered (photosynthesis, calcification, tissue 
parameters, organic matter excretion...). For example, thermally-induced bleaching is well 
characterized by measuring the concentration of symbionts and photosynthetic pigments, but to 
determine the coral resistance and resilience to thermal stress, we need to assess its energetic 
status, by measuring the rates of photosynthesis, respiration, as well as the heterotrophic supply of 
energy and the level of energetic reserves (lipid, proteins…) (Lesser 2013). Calcification rates are also 
of importance because the coral competitiveness for space and light, and the skeletal thickness will 
determine its resistance to erosion (Allemand et al. 2011). Other physiological changes such as 
variation in organic matter release or in coral-associated microbiome might affect coral health too, 
by impacting the coral capacity to face pathogen infection, for example (Brown and Bythell 2005; 
Thompson et al. 2014; Glasl et al. 2016). Each of these biological factors gives a different clue on the 
coral response to change in the environment and only the combination of these responses enable 
accurate prediction of coral faith under climate change. 
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Although a bunch of studies already investigated the response of different coral species, even 
different holobionts (coral host, symbionts and associated micro-organisms) to thermal stress, the 
effects of UVR on coral physiology are poorly known. Previous studies mainly focused on MAAs 
production and UVR-induced bleaching. For example, less than 10 studies measured changes in coral 
metabolism (calcification, photosynthesis and respiration) under UVR and none monitored organic 
matter excretion and degradation by associated-micro-organisms (see Table Table 3). The first aim of 
this thesis was therefore to improve our knowledge on the effects of UVR on coral physiology by 
including as many biological factors as possible: symbiont density, calcification, photosynthesis and 
respiration, heterotrophic feeding, mucus excretion, coral associated-bacterial activity and 
diversity as well as the molecular pathways involved in the coral defense against oxidative stress. 
 III. 2. 2. Species-specific response to stressors  
One of the difficulties in predicting the future of coral reefs under climate change is due to 
the species specificity of the coral response to stress (Loya et al. 2001). For example, some genera 
such as Stylophora, Pocillopora and Acropora, are very sensitive to bleaching whereas Cyphastrea, 
Goniopora, Galaxea and Pavona are more resistant (McClanahan et al. 2004). Such differences can 
be attributed to several factors. The Symbiodinium clade, for example, is critical to define the 
holobiont sensitivity to thermal stress, with clade D being the most thermo-tolerant one (Glynn et al. 
2001; Baker et al. 2004; Berkelmans and Van Oppen 2006; Jones et al. 2008; LaJeunesse et al. 2009). 
Therefore, corals which will be able to switch from a non-thermo-tolerant symbiont population to a 
more tolerant one will have an advantage in the face of global warming (Silverstein et al. 2012). The 
coral microbiome was also shown to change in order to fit environmental conditions (Ziegler et al. 
2017). Finally, thermal resistance may depend on the coral host, which has its own defenses against 
thermal stress such as fluorescent pigments (Salih et al. 1998, 2000, 2006), heat shock proteins 
(Brown et al. 2002) or heterotrophic capacities (Grottoli et al. 2006). For example, Pocillopora and 
Acropora genera are known to be very sensitive to bleaching and harbor less fluorescent pigments 
than more resistant one such as Porites and Turbinaria (Marshall and Baird 2000; Floros et al. 2004; 
Ulstrup et al. 2006; Schoepf et al. 2013a). Heterotrophic plasticity (i.e. the ability to switch form 
autotrophy to heterotrophy as a main source of carbon for respiration) has also been observed in 
some species only (Houlbrèque and Ferrier-Pagès 2009). For example, during a bleaching event, 
Montipora capitata is able to support its daily energetic needs through heterotrophic feeding 
(Grottoli et al. 2006) leading to faster recovery than Porites compressa or P. lobata, unable to do so 
(Rodrigues and Grottoli 2007).  
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Although the diversity of the coral response to thermal stress has been well studied, it is not 
the case for the effects of UVR. One of the goals of this thesis was therefore to compare the 
response to UVR of several distant-related species, such as Turbinaria reniformis and Pocillopora 
damicornis, (paper n°2), or Acropora muricata (papers n°3 and 4) Finally, one study performed with 
Stylophora pistillata evidenced a molecular pathway involved in the coral response to oxidative 
stress (paper n°6). 
III. 2. 3. Multi-factorial approach  
 The interactive effects (synergistic, additive or antagonistic) of different stressors on coral 
physiology represent another difficulty to predict the outcome of corals under climate change. For 
example, corals can simultaneously face a raise in temperature and in UVR level (Watanabe et al. 
2011), combined with a high nutrient concentrations in eutrophicated areas (Fabricius 2011). Until 
now, the few existing work showed that UVR worsens coral bleaching in different species (Fitt and 
Warner 1995; Lesser 1996; D’Croz and Mate 2000; Lesser and Farrell 2004; Ferrier-Pagès et al. 2007) 
and thus decreases the survival chances of the most exposed reefs. Other climate-induced changes, 
such as ocean acidification, were also shown to modulate temperature effects on corals (Reynaud et 
al. 2003; Anthony et al. 2008; Schoepf et al. 2013b; Wall et al. 2014; Kwiatkowski et al. 2015). It’s 
therefore mandatory to consider a multifactorial approach when trying to assess the coral response 
to future changes. The third aim of this thesis was to improve our knowledge on these interactions 
and to identify the defense mechanisms used by corals to face them. We therefore systematically 
considered a multifactorial approach, by combining UVR exposure with temperature, nutrient 
levels or seasons.  
III. 2. 4. Acclimation to UVR: the role of growth conditions  
Coral response to stressors depends on its growth conditions. In New Caledonia for example, 
corals experience in average 6°C variations in water temperature over the year (Andréfouët et al. 
2009). Therefore, their response to thermal stress will likely be different from corals growing in 
environment harboring smaller variations. Similarly, UVR is likely to affect differently shallow water 
corals, which are already acclimated to UVR through protection mechanisms such as MAAs , than 
deeper reefs, deprived from MAAs (Masuda et al. 1993; Shick et al. 1995; Cohen et al. 2013). These 
observations are to take into account in the interpretation of laboratory or in situ experiments and in 
the conclusions drawn. In this thesis, experiments were done on corals maintained without UVR (to 
mimic the effects of a UVR increase) as well as on corals sampled on shallow reefs and naturally 
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exposed to UVR. Moreover, two experiments carried on P. damicornis enabled to show the effect 
of heterotrophy on coral response to a UV/temperature combined stress. 
III. 2. 5. Multi-level investigation 
Most studies investigating the effects of stressors on corals did not consider the interactions 
between corals and the other reef organisms, nor how the induced changes in coral physiology may 
impact the whole ecosystem. For example, water eutrophication not only affect coral physiology, but 
also favors macroalgae growth over coral’s (Fabricius et al. 2005; Burkepile et al. 2013; Garren 2016). 
In turn, increased algae growth causes higher algal-derived-organic carbon release which enhances 
bacterial growth, including coral pathogens (Ruiz-Morenol et al. 2012; Vega Thurber et al. 2014; 
Zaneveld et al. 2016). These indirect effects, often at the disadvantage of corals (Mumby 2009; Cheal 
et al. 2010; Barott et al. 2012; Vieira et al. 2015), come in addition to the direct effects of 
eutrophication on coral physiology and might counteract the beneficial effects of nutrients 
sometimes observed on coral resistance to thermal stress (Tanaka et al. 2007; Holcomb et al. 2010; 
Béraud et al. 2013; Hoadley et al. 2016). Conversely, coral physiological changes may affect the rest 
of the reef. As previously discussed (Introduction §I.3.2.), corals are the main source of organic 
matter (OM) for reef bacteria. OM sustains the bentho-pelagic production and participates to the 
recycling of major elements (nitrogen, phosphorous...) in very oligotrophic reef waters (Wild et al. 
2004; Bythell and Wild 2011). Changes in OM excretion might therefore modify the rest of the 
ecosystem. Although it is difficult to perform reef scale experiments, we included measurements of 
organic carbon and nitrogen fluxes in most of our experiments. Results are however only a 
preliminary step in addressing the effects of qualitative and quantitative changes in OM on reef 
microorganisms.  
III. 2. 6. Thesis preview 
 The objectives and the stakes of the thesis raised several questions that we assessed in five 
experiments (summary Table 14): 
▪ What are the changes in coral physiology and microbial activity and diversity between corals 
exposed to natural UVR levels and those shaded from UVR? 
▪ How do corals respond to an increased UVR level? Is there a unique response or is the response 
species-specific?  
▪ How does increased UVR impact mucus release and degradation? 
▪ How does UVR affect the coral response to seawater warming and eutrophication?  
▪ Which are the molecular pathways involved in the coral’s response to increased UVR?  
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Table 14. Summary of the experiments carried out during the thesis. In the “environmental 
condition column”, 0UV and UV designate the conditions without and with UVR respectively. T 
designates a high temperature condition; W and S designate winter and summer conditions; D, C, E 
designate depleted, control and enriched nutrient conditions respectively.  
 
The experimental designs used to answer these questions are described in the second 
chapter of the thesis. Results are presented in chapters 3 and 4. Chapter 3 describes the effects of 
UVR combined or not with thermal stress and different nutrient conditions at different time of the 
year, on coral physiology (i.e. symbiont density, pigments and proteins, photosynthesis, respiration, 
calcification and heterotrophic feeding). Chapter 4 describes the effects of the same environmental 
factors on organic matter fluxes (quality and quantity) as well as on the activity, growth and diversity 
of coral associated bacteria. Finally, a fifth chapter discusses the main outcomes of the thesis.  
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Appendix 2. Popularization paper: L. Ezzat and L. Courtial. OCEAN AND CLIMATE, 2016 – 
Scientific Notes, Second edition, Tome 2. www.ocean-climate.org, 92 pages. 
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Lucile COURTIAL 
Effets combinés du rayonnement ultraviolet et du réchauffement climatique sur les 
coraux Scléractiniaires 
Les coraux Scléractiniaires se développent généralement dans la zone photique peu 
profonde, exposée au rayonnement ultraviolet (UVs), la composante la plus dangereuse du 
rayonnement solaire. Le rayonnement UVs augmente avec le réchauffement climatique et s’ajoute à 
l’ensemble des pressions auxquelles sont soumis les coraux. Les enjeux de cette thèse ont été 1) de 
mieux comprendre les effets des UVs sur la réponse physiologique des coraux, les flux de matière 
organique et les bactéries associées au mucus et au corail; et 2) de caractériser l’effet combiné des 
UVs et d’une augmentation de température, et/ou d’un changement de disponibilité en sels nutritifs. 
Les résultats obtenus montrent tout d’abord que l’exposition des coraux aux UVs amplifie l’effet 
négatif de la température sur leur physiologie. Il en est de même pour l’absence en sels nutritifs, 
essentiels pour la physiologie corallienne. Nos résultats indiquent également que la sensibilité des 
coraux à un stress UV dépend de l’espèce étudiée et de la densité de symbiontes présents dans les 
tissus. L’effet négatif des UVs augmente avec la densité de symbiontes, vraisemblablement dû à la 
formation d’espèces réactives de l’oxygène (ROS) qui provoquent des dommages à l’organisme. Dans 
cette thèse, nous avons montré que la voie de signalisation JNK (c-Jun N-terminal kinase), hautement 
conservée au sein des êtres vivants, est impliquée dans la gestion de ces espèces réactives et que son 
inhibition entraine un blanchissement très rapide des coraux sous UVs et forte température. 
Finalement, l’excrétion de matière organique ainsi que les bactéries associées sont également 
impactés par les UVs ce qui pourrait contribuer à d’importants changements biochimiques dans l’eau 
des récifs coralliens. Les travaux de cette thèse apportent de nouvelles connaissances sur les effets 
des UVs sur les coraux et soulignent l’importance de les prendre en considération lors de nos 
prédictions sur le devenir des récifs coralliens face au réchauffement climatique. 
Mots clés : UVs | coraux Scléractiniaires | changement climatique | stress oxydant 
Scleractinian corals mainly grow in the shallow euphotic zone, exposed to ultraviolet 
radiation (UVR), the most harmful part of the solar radiation. UVR increases with climate change and 
adds to the different environmental pressures that corals are facing. The aims of this thesis were to 
1) better understand the effects of UVR on coral physiology, organic matter fluxes and associated 
bacteria; 2) assess the combined effects of UVR and thermal stress and/or nutrient level. Results 
show that UVR worsens the negative effect of temperature on coral physiology, similarly to nutrient 
depletion. Our results also indicate that the sensitivity to UVR stress (i.e. an increase in UVR) is 
species dependent and function of the symbiont density. The negative effects of UVR increase with 
the number of symbionts, likely due to the formation of reactive oxygen species (ROS) which cause 
cellular damages. In the thesis, we showed that the JNK signalling pathway (c-Jun N-terminal kinase), 
highly conserved in living organisms, is involved in the early response of corals to UVR and its 
activation is required to repress stress-induced ROS accumulation. Finally, organic matter release and 
mucus and coral-associated bacteria are also significantly impacted by UVR, which could contribute 
to important biochemical changes in reef waters. The work conducted in this thesis brings new 
insights into the effects of UVR on corals and highlights the importance of taking this environmental 
factor into account when predicting the future of coral reefs under climate change. 
Key words: UVR | scleractinian corals | climate change | oxidative stress 
